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Vorwort. 


Als meia Freund L. Jost mich aufforderte, fur die Neuaufiage 
seiner „VorIesungen flber PfIanzenpliysiologie“ den Stoffweclisel zu 
bearbeiten, babe ich mit Freuden zugesagc in Erinnerung an die 
scbSnen Zeiten, die wir vor Jahren gemeinsam in unserer elsissischen 
Heimat zu Strafiburg verlebt haben. Icb babe aus dem altbewahrten 
Text mbglicbst viel unverandert ubernommen und versucht, die Er- 
gebnisse der neueren vom Stoffwecbsel der Pflanzen bandelnden 
Scbriften, soweit 'sie mir zuganglicb waren und wertvoll zu sein 
scbienen, in jenen bineinzuflecbten. DaB es mir bei der ungemeinen 
Vielseitigkeit des Stoffes und bei der grofien Schwierigkeit der 
Literaturbescbaffung in der jetzigen Zeit nicbt moglich gevvesen ist, 
der Aufgabe, die icb ubernommen batte, in jeder Hinsicbt gerecbfc zu 
werden, dessen bin icb mir wohl bewufit, und wage nur den Wunsch 
auszusprecben, dafi meine Bearbeitung vielleicht docb eine gewisst* 
Anregung zu weiterer Forscbung geben mocbte. 

Miinster i. W. Sylvester 1923. 

Wilhelm Beuecke. 
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I. Teil. 


Stoffwechsel. 


1. K a p i t e 1. 

Einleitung. 

Autgal>eii (lev Pliysiologie. Das Leben der Organismen kann 
sicb nur unter fortwalirenden chemischen und physikalischen Ver- 
anderungeu des Gaiizen und seiner Teile abspielen. Unter den Ver- 
anderungen, die wir an den lebenden Wesen bemerken, gibt es solcbe, 
die sich aucli bei ieblosen Naturkorpern finden. So werden die 
Organismen durch die Warme ausgedehnt, sie werden durcb mecba- 
nisclie Einflusse mehr Oder minder deformiert. Derartige rein physi- 
kaiisclie oder auch rein mechanische Veranderungen interessieren den 
Physioiogen nnr in geringerem MaBe; im Vordergrund fur ibn stehen 
vielmehr Veranderungen, die ftlr den Organismus charakteristiscb 
siad, iiin von Ieblosen Naturkdrpern unterscheiden und mit seinem 
Tode aufhbren. Aufgabe der Physiologie ist es, diese Veranderungen 
festziistellen und auf bestimmte pbysikalische und cbemische Ursachen 
zuriickzufiihren. Ihr letztes Endziel ist: nicht nur die einzelnen Ver- 
anderungen in der Weise zu erklaren, sondern aucb die Gesamt- 
lieit der Veranderungen, also das Leben selbst, begreifen 
zu konnen. Dieses Ziel bat sie nocb nirgends, weder im ganzen nocb 
ira einzelnen erreicht; ob sie es je erreicben wird, daruber sind die 
rerscbiedensten Ansicbten laut geworden, obne dafi es bis jetzt ge- 
lungen ware, die einen Oder die anderen fest zu begrtinden. Der 
Reiz, den die Wissenscbaft auf das menscblicbe Denken austibt, liegt 
aucb nicbt in der rascben Erreichung des Endzieles, sondern in der 
wissenschaftiicben Arbeit selbst. 

Die fur den lebenden Organismus cbarakteristiscben Veranderungen 
sind nun folgende: 

1) Am leicbtesten wabrzunebmen ist die fortgesetzte Veran derung 
der E'orm, die alle Organismen wabrend ibres Lebens erfabren. Aus 
kleinen, bei aufierlicber Betracbtung einfachen Anfangen vergroBert 
sicb der Organismus in gesetzmMBiger Weise; er wird dabei in der 
Eegel komplizierter, macbt eine Entwicklung_ durcb und erzeugt 
wieder Anfdnge zu neuen Organismen, die ibrerseits die gleiche Ent- 
wicklung durchlaufen. Wir wollen diese Veranderungen als Form- 
W'eelisel bezeicbnen. 

Benccke u. Jost, Pfianzenphysiologie. Bd. I, 
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1. Kapitel. 


2) Niclit bei alien Pflanzen ohne weiteres wabrzunelimen sind 
danii die Veranderungen der Lage, die Bewegungen, die das Ganze 
Oder seine Teile vollziehen, doch sind sie mit geeigneten Metlioden 
liberall naclizuweisen. Wir • fassen diese Ersclieinungen a!s Orts- 
weelisel zusammen. 

3) Bei den Tiereii ist endlich die dritte Art von charakteristischen 
Veranderungen sehr bekannt; sie besteht in der x4.ufnahine von Stoifen 
aus der Umgebung, in der Veranderung der aufgenommenen und in 
der Abgabe umgewandelter Stoffe, also in einein Stoffwochscl. Bei 
den Pflanzen findet ebenfalls ein Stoffwechsel siatt, wenn er aucli 
nicht ohne besondere Hilfsmittel zu bemerken ist. 

Wir haben also in diesem Buck den Formwechsel oder die Piiysio- 
logie der Entwicklnng, den Ortswechsel oder die Physiologie der Be- 
wegung und den Stoffwechsel oder die chemische Physiologie zu be- 
handeln, und wir beginnen mit dem Stoffwechsel. Wenn wir 
uns hier auf die Pflanzen beschranken, vpollen wir hervorheben. dall 
mit dem Fortschritt der Kenntnisse die Grenzen zwischen der Phr sio- 
logie der Pflanzen und der Physiologie der Tiere immer undemlidier 
geworden sind, so daB man schon Icingst an die Bearbeitung eiuer 
allgemeinen Physiologie hat gehen kbnnenp. 

Methoden der Pllaiizenpliysiologie. Sie sind dieselben wie 
die der Physik und Chemie. Zur Feststelluiig der Veranderungen 
bedarf es immer einer mbglichst sorgfaltigen Beobachtung. Diese 
genugt aber fast nie, um auch die Ursachen der Veranderungen zu 
ermitteln. Das Leben der Pflanze spielt sich nur dann ab, wenn ein 
ganZer Komples von Bedingungen gegeben ist, und nur selten gelingt 
es, eine physiologische Beobachtung unter derartigen Umstiinden an- 
zustellen, daB man mit Sicberheit sagen kann; die S^'eranderung in 
der Pflanze tritt nur dann und stets dann eiu, w^enn in der llm- 
gebung der Pflanze eine einzige Veranderung stattgefunden hat: 
die letztere ist also die Ursache des Geschehens in der Pflanze. 
Meistens muB man ktinstlich dafiir sorgen, dafi nur ein einziger der 
vielen auf die Pflanze einwirkenden Faktoren verandert wird, und 
Beobachtungen, die unter solchen Umstanden ausgefiihrt werden. nennt 
man Experimente. Die Natur der Organismen bringt es aber mit 
sich, daB die Experimente in der Physiologie in engere Grenzen gc- 
bannt sind als die der Physik und Chemie im allgemeinen. Ein grob 
pbysikalisches Experimentieren hat deshalb in der Pflanzenphysiologie 
nicht selten zu Irrtumern gefuhrt. Ein Beispiel mag das erlliutern. 
Wenn ein Phj^siker einen dunnen Metalldraht, der am einen Elide 
befestigt ist und am anderen Ende einen Metailknopf triigt, im Sinne 
der Schwerewirkung dieses Knopfes gekrammt findet, so wird er ver- 
muten, die KrUmmung des Drahtes sei dutch das Gewicht des Knopfes 
bedingt, und er wird die Vermutung zur Tatsache erheben, wenn sich 
der Draht nach Entfernung des Knopfes geradestreckt. Die Stiele 
der Bltttenknospen des Mohns sind nun derartig gekriiinmt, dafi man 
ihre Krummung sehr wohl fur die Wirkung des" Gewichts der Knospe 
halten konnte. Man hat daher auch dasselbe Experiment gemaclu, 
wie es der Physiker an dem eben genannten Model! der Blutenkno.spe 
unbedenklich machen darf, man hat die Knospe entfernt, und tat- 


1) Gl. Bbrnaud 1878 Lejons sur les ph^nomtines de la vie etc. Paris. Veu- 
woRjr 1922 Allg. Phyeiologie. 6. Aufl. Jena. PtfTTER 1911 Vergl. Physiologie. Jena. 
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saclilicli streckte sich der Stiel gerade. Man schloB daraus, daB wirk- 
lich die Knospe iliren Stiel passiv kerabziehe. Als aber Vochting'^) 
das Knospengewicht in anderer Weise aufliob, indem er es durcli 
einen Zug nacli oben aquilibrierte, blieb der Stiel wie er war; and 
als schlieMcli der Zug nach oben noch bedeutend groBer gewaMt 
wurde, als der Zug der Knospe nacb unten war, blieb der Stiel immer 
nock in seiner nattirlicken Steilung. Aus alledem scklieBen wir: das 
Gewickt der Knospe spielt bei der Kriimmung keine wesentlicke 
Rolle; entfernen wir aber die Knospe, so bewirkt dieser Eingriff 
die Geradstreckung des Stieies. Man muB demnack bei alien physio- 
logiscken Experimenten mit besonderer Vorsicht darauf bedackt sein,, 
durch die nakeren Bedingungen des Experimentes keine neuen Ur- 
sacken zu Veranderungen kervorzubringen. 

Cliemisehe Besdiaffeiilieit der Pllaiize. Die Bespreckung des 
Stoffweckseis setzt die Kenntnis der ckemiscken Zusainmensetzung 
der Pflanze voraus. 

Die Ergebnisse der qualitativen Elementaranalyse pflegt man 
dakin zusammenzufassen, daJB man sagt, von den reicklick 90 Ele- 
menten, die auf unserer Erde vorkommen, sind nur wenige als regel- 
maBiger Bestandteil des Pflanzenkorpers nackgewiesen, ndmlich etwa 
folgende: H, 0, Cl, S, N, P, Si, C, K, Na, Ca, Mg, Fe. Der Gewinn 
an wissensckaftiicker Einsickt, den eine solclie Analyse liefert, ist 
aber urn so geringer, als bei dieser Aufzahlung die in kleinen Mengen 
vorkommenden Elemente weggelassen sind. Wenn jemand behaupten 
wollte, bei ricktigem Sucken wird man alle Elemente in der Pflanze 
nackweisen konnen,,so laBt sick dagegen nickt viel sagen. 

Audi die quantitative Elementaranalyse gibt uns keinen 
tieferen Einblick. IJngleick wicktiger ist der Nackweis der einzelnen 
ckemiscken Verbindungen, die in der Pflanze vorkommen. 
Die Zakl solcher „Pflanzenstoffe“ ist eine so fabelkaft groBe, daB 
wir nickt daran denken konnen, sie aufzuzahlen. Man wird mit der 
Zeit vielleickt in jeder Pflanzenspezies oder nock kleineren syste- 
matiscken Einkeit einen oder mekrere Stoffe finden, die nur bei ihr 
vorkommen; einstweilen kennt man sckon viele Stoffe, die fur be- 
stimmte Gattungen, Familien etc. ckarakteristisck sind*^). Fast alle 
diese Korper sind aber Nebenprodukte des Stoffweckseis und 
kaben deslialb von seiten der Pkysiologen nickt die gentigende Be- 
achtung gefunden. Wenn wir von den anorganiscken Verbindungen, 
die meistens von auBen aufgenommen werden, und auck von den eben 
genannten organiscken Stoffen, die von beschrankter Verbreitung sindy 
ganz abseken, so bleibt uns immer nock eine groBe Zakl von orga- 
niscken Korpern, die in jeder Pflanze gefunden werden. Es sind 
das die Verbindungen des Kohlenstoffs mit einem oder mekreren 
der Elemente H, 0, Wir geben sckon kier eine flucktige 

Uebersickt der wicktigsten dieser Substanzen; an eine eingekende 
ckemiscke Ckarakterisierung dieser Stoffe konnen wir nickt denken; 

2) VocHTiXG 1882 Die Bewegiingen der Bliiten und Priickte. Bonn. 

3) So findet, urn ein Beispiel aus der neueren Literatur zu erwaknen, Kleix 
(1921 Sitzungsber. Akad, Wiss. Wien, matk.-nat. Kl. 1 130 295), daS das bei Pfianzen 
verbreitete Glykosid Hesperidin innerkalb der Familie der Eubiaceen nur bei 
bestiinmteii Arten der Gattung Galium vorkommt, und daS sick die Art Galium 
mollugo in mekrere, durck versckieden groBen Hesperidingebalt untersckeidbare 
Sippen-spalten JaB't. - 
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1. Kapitei. 


in Einzelfaiien wird eine solche spater gegeben werdenj^im allgemeinen 
aber yerweiscn wir auf die chemisclien nnd physioiogiscli-clieiiiisclieii 
Handbilcber^). 

1. OrganisclieSauren. Viele, wie die Oxalsaure, Aepfelsaure^ Weinsaiire, 

ZilroEGBsaiire, zeigen dutch ihren Namen an, daS sie zuerst in Pflanzen getiinden 
wurden j doch sind sie nicht etwa auf die Pflanzen beschrankt, von denen sie den 
Namen erhaiten haben. Auch die ersten Glieder der Fettsauren: Ameisensiiure, 
Essigsaure, Propionsaure, Buttersaure, ferner Milch-, Bernsteinsaure usw., auch 
ungesattigte Sauren sind haufig nachzuweisen. , . , 

2. Auch die verschiedensten Aldehyde und Alkohoie smd nachweisbar, 

z. B, auch in griinen Blattern^j. , .. 

3. Von Kohlehydraten nennen wir zunachst die Monosaccharide, die ent- 
weder sechs Kohlenstoffatome fuhren (Hexosen), wie Gliikose (Dextrose), Mannose, 
Gaiaktose, Fruktose (Lavulose) oder nur fiinf (Pentosen), wie Xylose, Arabinose. 
Ein groBeres Moiekiil haben die Disaccharide, die unter Wasseraiifnahme in zwei 
Molekuie von Hexosen zerfallen, z. B. der Kohrzucker in Glukose und Fruktose, 
der Milchzncker in Glukose und Gaiaktose, die Maltose in zwei Molekiile Glukose. 
Bndlich die Polysaccharide, die Starke, die sich in Maltose, die Zellulose, die sich 
in das Disaccharid Zeilobiose, das seinerseits Glukose liefert, aiifspalten hibt ; das 
bei Kampanulaceen und Kompositen verbreitete Iniilin, das bei Spaltung Fruktose 
liefert; das bei vielen Pilzen nachgewiesene Glykogen^’). Anhangsweise sei als 
Kohlehydratabkommling der Aminozucker Glucosaniin (besser ChitosaminI ge- 
nannt, der z. B. als Bestandteil des Chitins in den Zellinembranen vieler Pilze Be- 
deutung besitzt. 

4 Fette. Das sind Ester des Glyzerins, und zwar die Triglyzeride hdherer 
Fettstoen, zumal der Palmitin-, Stearin- und Oleinsilure. — Die pflanzlichen 
Wachse sind entweder eehte Fette, oder aber Ester einwerriger Alkohoie der Fett- 
reihe mit Fettsauren. 

5. Die Aminosaiiren, die „Baiisteine“ der EiweiBkorper, leiten sich von 

Fettsauren ab, in denen ein an der C-Kette sitzendes H durch NHb ersetzt ist; sie 
fuhren also auBer der sauren Karboxyl- auch die basische Aniihogruppe; z. B. 
Asparaginsaure — Aminobernsteinsaure, Leucin == Aminoisobutylessigsiuire, 
Alan in = Aminopropionsaure, besonders mit OxyjDhenyl vereinigt als Tyro sin 
auftretend. Histidin ist Imidazolaminoproprionsaure, d. h. eine an einen hetero- 
zyklischen Kern gebundene Aminosaure, desgleichen Tryptophan = Indoiamino- 
propionsaure. Diaminos a uren mit 2 Molekul, darum von 

basischem Charakter , sind L y s i n = Diaminokapronsaure oder A r g i n i n 
Guanidinaminovaleriansaure, oder Ornithin = Diaminovalerzansaure. Vielfaeh 
treten auch Aminosaureamide auf, die durch Ersatz des OH im Karboxyl 
durch XHg entstehen, soAsparagin = Aminobernsteinsaureamid oder Glut a min 
== Aminogiutarsaureamid. (Naheres im Kap. 11.) 

6, Die EiweiBkdrper gel ten als die wichtigsten Bestandteiie aller Orga- 
nismen, so auch der Pflanzen. Sie bestehen aus 0, H, 0, N, S und eventueli 
auch P, und heiBen in diesem Fall Phosphoproteide. — Als Nu kleop rot eide 
(Kossel 1894)^ bezeichnet man Verbindungen zwischen EiweiBkorpern und Xuklein- 
sauren, das sind Stoen, die basische Stoffe, verbunden mit einem Kohlehydrat, 
das seinerseits Phosphorsaure bindet, enthalten. — - Glykoproteide heiBen P-freie 
Proteide, welche reich an Kohlehydraten oder Kohlehydratabkommlingen. z. B. 
Ghitosamin, sind. 

A 11 in nennt Arthue Meyer ^) einen EiweiBkorper, aus dem seiner Ansieht 
naeh gewisse mikroskopisch sichtbare Inhaltsbestandteile der Zellen bestehen ; sie 


4) CzAPEK 1913—21 Biochemie der Pflanzen. 2, Aufi. Jena. Euler IPOSAH) 
Grundlagen und Ergebnisse der Pflanzenchemie. Braunschweig. Hammarsten 
1922 Lehrbueh der physio logischen Ohemie. 8. Aufl. Wiesbaden. Abderhaldex 
1920 Lehrbueh der physiologischen Ohemie. 4. Aufl. Berlin u. Wien. Grafe 1922 
Ohemie der Pflanzenzelle. Berlin. Oppeftheimer 1922 GiundriB der Phvsiologie. 
I. Biochemie. Leipzig. Wehmer 1911 Pflanzenstoffe. Jena. Onslow 192tf Praetie. 
plant biochemistry. Gambridge. BosENmALER 1923 Grundziige der chemischen 
Pflanzenuntersuchung. Berlin. 

5) u. a. Franzen 1921 Zeitschr. t physiol, Ohem. 114 301. 

6) Mehr uber Polysaccharide in Kap. 12 u. 13. 

7) Meyer 1920 Analyse der Zelle. Jena. Hayduck 1922 Bioch. Zeitschr. 
12S 568. V. Herwerben 1917 Fol, mierob. 5 19. Schmibt 1920 Bakt GbL II 
50 44. ZiKES 1922 ebenda 57 21, 
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sollen vielleiclit nukleinsaure-, bei manchen Pfianzen aucb eisenbaltig sein. ~~ 
Volutin nennt derselbe Forscber^j einen eben falls nur mikrociiemiseli cbarakte- 
^ risierten, bei Bakterien und anderen Pflanzengruppen auftretenden Inhaltsbestand- 
' teii der Zellen, der mit gro^tem Vorbehalt als Nukleinsaureverbindung bezeicbnet 
werden darf. Wegen des „aktiven Eiwei^es" (Protoprotein) Loews, das als sehr 
labiler Korper im Protoplasma und Zellsaft lebender Zellen gespeicbert sein soil, 
¥gl. die Lit.®). 

7. Aetneriscbe Oele. Ueber sie sei bier eine ganz kiirze Uebersicht ge- 

geben, da spater kaum wieder auf sie zuriickzugreifen sein wild, Es sind Gemiscbe 
der vom Cbemiker als Terpen e zusammengefaiSten Korper (nieist d. b. 

sauerstofffrei), oder deren Alkobole, Aldehyde, Ketone, dann also sauerstoffbaltig. 
Bestimmte Terpene besitzen eine offene C-Kette, bierber u. a. das Geranioi im 
Kosenol. Die typiscben Terpene besitzen jedocb einen oder mebrere Koblenstoff- 
ringe, etwa der Alkobol Menthol im Pfefferminzoi Oder dessen Keton Mentbon. 
Hierber gebort aucb der Koblenwasserstoff Pinen, der Hauptbestandieii des atbe- 
riscben Gels der ISTadelbolzer, des Terpentinols, das, zusammen mit Kolopbonium 
das „Harz“ der ISTadelbolzer vorstellt®). Kampfer ist als ein in diese Gruppe ge- 
bdriger Keton sauerstoffbaltig. 

Von gleicber Zusammensetzung wie die Terpene ist der aus dem Milcbsaft 
vieler Pfianzen gewonnene Kautschuk (CgHJx. 

Sebwefelbaltige Oele sind die Laucbdle (Sulfide ungesattigter Alkyle) und 
die verscbiedenen Senfole der Kreuzbliitler und aiiderer Pfianzen (Ester der Isotbion- 
saure). 

8. Die Alkaloi de ^'’). Sie sind stickstoffbaltige, stark basiscbe, in der Zelle 
meist an organiscbe Sauren (z. B. Cbinasaure, Apfelsaure usw.) gebundene Stoffe 
von verscbiedener Struktur, auf denen die giftige und Heilwirkung zablloser 
Pfianzen berubt. Ihre pbysiologiscbe Bedeutung ist aucb beute nocb wenig be- 
kannt und die pbysiologiscben Kenntnisse steben in gar keinem Verbal tnis zu der 
groi^en Summe ausgezeicbneter Arbeit, die liber chemiscbe Konstitution der Alka- 
loide von den Cbemikern geleistet worden ist 

9. Glykoside. Betracbtet man die Zucker als Alkobole (Tolleks), so wird 
verstandlicb, dal^ sie mit anderen Alkobolen, bzw. bydroxylbaltigen Stoffen zu 
Aetbern, den sog. Glykosiden zusammentreten. Diese konnen umgekebrt in einen, 
eventuell aucb mebrere Zucker, z. B. Glukose, und nicbt zuckerartige Anteile, sog. 
Aglykone, zerlegt werden. Letztere sind meistens aromatiscbe Stoffe, z. B. Pbenole. 
So zerfalit das Salicin, ein N-freies Giykosid, in Glukose und Saligenin, oder das 
N-baltige Amygdaiin der bitteren Mandei in Glukose, Bittermandeloi (Benzaldebyd) 
und Blausaure. 

Aucb mancbe Farbstoffe der Pfianzen sind Glykoside, so die weit verbreiteten 
Fla von ole (von flavus, gelb), das Quercetin in der Binde der Fiirbereicbe, das 
Cbrysin in den Knospen der Pyramidenpappel ; sie enthalten eine oder mebrere 
verscbiedene Zuckerarten (Glukose, Galaktose, Rbamnose) in einem Molekiii und 
konnen iibrigens aucb als Aglykone in der Zelle erscbeinen. Diese geben in 
der lebenden Zelle durcb Wasserstoffanlagerung (Hydrierung) in die Antbo- 
cyanidine liber, die zwar in aglykoniscber Form nicbt eben baufig als Farbstoffe 
in der Zelle uns entgegentreten, wobl aber in Glykosidform, als die allbekannten 
Antbocyanine, jene scbdn gefarbten Stoffe, welcbe die blaue, rote, violette Farbe 
vieler Bliiten und Friicbte bedingen, aber aucb in vegetativen Organen, jungen Laub- 
biattern, Blutbucbenblattern usw. auftreten. Beacbtenswert ist, dab die gleieb zu 
nennenden Katecbine (vgl. bei Gerbstoffe, 10) sicb nur durcb einen Mehrgehalt an 
Wasserstoff von den Antbocyanidinen imterscbeiden, und dab es gelingt, das Cyanin 
der Kornblumenbliiten in gerbstoffrotabnliche Stoffe zu iiberfiibren. Moglieb ist es 
also, dab aucb in der lebenden Zelle Phloroglucin gerbstoffe in Antbocyane iiber- 

f eben, bzw. umgekebrt “). Dab viele andere in lebenden oder toten Zellen vor- 
ommende Farbstoffe chemiscb sowie physiol ogiscb ganzlicb verschieden sind, 
ist klar. Die Cbloropbylle und Begleitfarbstoffe ^verden bei der Kohlensaure- 
assimilation besprocben, die Atmungspigmente bei der Atmung der Pfianzen. 


8) Loew und Bokorny 1914 Flora 107 111. Bokorny 1922 Zeitscbr. f. allg. 
Physiol. 20 74. Fuente 1922 Beib, Bot. Cbl. 89 352. 

9) A. Tschirch 1906 Harze und Harzbebalter. 2 Bde. 2. Aufl. Berlin. 

10) WmTERSTEm und Trier 1910 Die Alkaloide. Berlin. WoLEEENSTEm 1922 
Die Alkaloide. Berlin. 

11) WiLLSTATTER 1913— 1916 Lieb. Ann. K, Noack 1918 Zeitscbr. f. Bot. 
10 561 u. 1922 14 1. ~~ Ueber gelbe Bliitenfarbstoffe s. Kleik 1920 Sitzungsber. 
Akad. Wiss. Wien 129 u. 1921 130. 
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1. Kapitei. 

10 Gerbstoffe^-). Stiekstofffreie, sauer reagierende Plienolabkomiiilinge, 
die sich mit Eisensalzen, z. B. Alaun, blau Oder griin farben und trotz ibrer weiten, 
VerbreituDg im Pflanzenreicli physiologisch noch wenig bekaniit smd. Uie Glieiiiiker 
babeii sie neuerdings gut durchforscht und unterscheiden ziiiiachst. zwei Griippeii : 
1) solche, die leicht spaltbar sind (z. B. durch Fermente, vgL Kap. 12). Es liaiidelt 
sich urn Ester von Phenolkarbonsauren untereinander (Depside) Oder Zuckerester, 
z. B. das chinesische Tannin, das sich in Glukose und Gallussaure spalten 
lidt, Oder auch um glykosidische Gerbstoffe (Bllagen gerbstoff e). 2) Koiiden- 

sierte Gerbstoffe (Phi or oglucin gerbstoff e), deren Bruchstiidce Phlorogdiicm 
und andere Phenole, meist Brenzkatechin, sind. Hier unterscheiden wir tarblose, 
wasserlosliche, darum im Pflanzenkorper transportierbare Gerbstoffe, die Kate- 
chine, von den amorphen, unloslichen, gefarbten, in welche jene leicht iibergehein 
den sog. Phlobaphenen oder Gerbstoffroten, auf denen die Eotfarbung 
vieler Kinden beruht. 

Zu einer weiteren Gruppe von Gerbstoffen, die kern Phloroglucin enthalten, 
gehort der Gerbstoff der Kastanie. Mit ihm verwandt ist der der Eiehe. 

11. Die Lipoide. Eine weder chemisch noch physiologisch seharf iimgrenzte 
Gruppe von Stoffen, die gleichwohl von grofiter Bedeutung flir das Leben sind. 
Als Lipoide im Tveitesten Sinne bezeichnet man alie mit Aether extrahierbaren 
Stoffe, dazu wurden also auch Fette und Fettsauren gehoren. ^ Zii den Lipoiden 
im engeren Sinne gehoren aber zunaehst die Phosphatide, atherldsliche 
organische Stoffe, die in ihrem Molekiil Glyzerinphosphorsaiire, sodann einen 
basischen Stoff, z. B. Cholin und Fettsaurereste fiihren. Es sind im allgemeinen 
sehr labile Korper; hierher vor allem die wohl keiner lebenden Zelle fehlenden 
Lecithin e. Auch die Sterine werden zu den Lipoiden gestellt, P-freie Stoffe, 
in deren Molekiil C-Kinge vorhanden sind: Cholesterin. Phytosterine n. a. Hierher 
auch die pharmazeutisch wichtigen Saponine. 

Quantitative Analysen ganzer Pf lanzen oder groBerer 
Pflanzenteile sind meist an Nahrungsmitteln ausgefulirt worden und 
fiir nnsere Zwecke nicht sehr interessant, weil sie auf zu weiiige 
Gruppen von Korpern Riicksicht nehmen. Wir geben indes eine 
kleine Tabelle von solchen Bestimmungen. 


Gehalt in Frozen ten der frischen Substanz 



Wasser 

II 
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3 bo 03 

•S OD 

III 

si? 

. i , ; ^ lY 

N-freie Extraktivstoffe 

Zucker 1 Dextrin j Aniyl. i total 

Y 

Holz- 

laser 

Y1 

xlsche 

1. Weizen (Korner) 

13,65 

12,35 

1,75 

1,44 

2,38 64.09 : 67,91 

' 2,53 

1,81 

2. Gelbe Lupine 








(Samen) 

12,88 

36,52 

4,92 


; ■ ■ ! 27,60 

. 1 D *4 

4,04 

3, KokosnujS^^) 

5,81 

8,88 

67,00 


r 12,44 

m 

1,81 

4. Kartoffelknolle 

75,48 

1,95 

0,15 ; 


: 20;G9 

' 0.7.5 

0,98 

5. Bunkelrube(Eube) 

87,71 

1,09 

0,11 1 

6,53 

; 2,73 9,20 

5 0,98 

0,95 

6. Lauch (Blatter) 

90,32 

2,10 

0,44 i 

0,81 

; 3,74 ^ 4' ,55 

1,27 

0,82 


In der ersten Kolonne ist der Wassergehalt angegeben. ^^lan sieht 
dafi jeder Pflanzenteil Wasser enthaltj daB dieses selbst bei den 
iufttrockenen Samen oft 12—16 Proz. des Frischgewiclites ausmacht, 
wahrend bei lebenstatigen Pflanzen mindestens ^4 der ganzen Massed 
meistens betrachtlich mehr aus; Wasser besteht. Das Maximum des 
Wassergehaltes bis zu 98 Proz. treffen wir bei Wasserpflanzen. Die 
letzte Xolonne belehrt uns, daB Aschenbestandteiie in keiner Pfianze 

12) Fbeuuexberg 1920 Die Chemie der natlirliehen Gerbstoffe. Berlin. Ber. 
D. Chem. Gesellsch. 1921 54 1695 u, 1922 55 2420. Vgl. auch v. WlssEFilNUii 
1914/15 Beih. Bot. Cbl. m 155. 

13) Kach WiESNER, Bohstoffe des Pflanzenreiches. 2. Aufl. 
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feiiien. Diese beiden Kolonnen sind physiologisch braucbbar. Anders 
verMlt sicb die Sache mit den Kolonnen II — V. Zur Bereciinting 
der stickstoffbaltigen Pfianzensubstanz wnrde der Sticks toff be- 
stimmt nnd die erkaltene Zabl mit 6,25 multipliziert, well man an- 
nabm, der Stickstoff komme nnr im EiweiJB vor, nnd gianbte, dieses 
entbalte 16 Proz. Stickstoff. Beide Annabmen treffen niclit zu; das 
Eiweifi enthalt 15— I 7 V 2 Proz. N nnd auBerdem kommt Stickstoff 
auch in Aminosauren nnd anderwarts reichlicli vor. Kolonne II bat 
also nnr bescbrankten Wert. Kolonne III gibt an, wieviel Snbstanz 
in Aetber loslicb ist; das sind aber nicbt nnr Fette, sondern anch 
Lipoide, Koblenwasserstoffe, Cbloropbyll. Kolonne IV wird dnrcb 
Abzug aller anderen Kolonnen von 100 als Rest erbalten ; in ihr sind 
aber nicbt nnr Kohlehydrate, sondern alle Stoffe entbalten, welche 
in verdiinnter (iVrproz.) Scbwefelsanre nnd verdnnnter Kalilange 
(IVrproz.) loslicb sind, denn die Stoffe, welcbe diesen Reagentien 
Widerstand leisten, bringt Kolonne V. 

Ban der Zelle. Die qnantitative chemiscbe Analyse einer Pflanze, 
ancb wenn sie noch viel genaner ware als die eben besprocbenen, 
kann aber niemals einen Einblick in das cbemiscbe Getriebe der 
Pflanze geben, denn die Stoffe, die bei der Analyse in einem Destillier- 
kolben vereinigt sind, befinden sicb in der lebenden Pflanze an be- 
stimmten Orten lokalisiert nnd konnen vielfacb in keiner Weise anf- 
einander reagieren. Ein Blick in das Mikroskop zeigt nns ja einen 
aiifierordentlicb komplizierten Ban in der Pflanze. Nehmen wir eine 
bbbere Pflanze znr Hand, so finden wir jedes beliebige Organ ans 
zahilosen Zellen anfgebaut, nnd zwiscben diesen Interzellnlaren, 
d. h. Ranme, die mit Lnft erfnllt sind. Das Verbaltnis zwiscben 
Zellranm nnd Interzellnlarraum ist ein sehr verscbiedenes. Bei ge- 
wobnlicben Laubblattern nebmen die Interzellnlaren etwa den vierten 
Teil des ganzen Volnms ein, wabrend sie bei pbanerogamen Wasser- 
pflanzen viel reicblicber sind, bei Meeresalgen nmgekebrt fehlen. Im 
Blatte von Pistia fand Unger etwa % aus Interzellnlaren nnd nnr 
Vs ans Zellsnbstanz gebildet. Von dem Inbalt dieser Lnftraume in 
der Pflanze gibt nns die cbemiscbe Analyse keine Kenntnis, nnd 
docb sind sie fiir die Pflanze von groBter Wicbtigkeit. — Dock nicbt 
alle Pflanzen baben einen so komplizierten Anfban. Betracbten wir 
z. B. eine mikroskopiscbe Alge, so entspricbt ibr ganzer Kbrper 
eventuell nnr einer einzigen Zelle. Warden wir aber viele Zellen 
einer einzelligen Alge der cbemiscben Analyse nnterwerfen, so wiirde 
diese keine prinzipiell anderen Resnltate ergeben, als wir sie oben 
von kompliziert gebauten Pflanzenteilen bekamen. Es ist nun von 
Interesse, zn seben, ans welchen mikroskopiscb unterscbeidbaren 
Teilen eine Einzelzelle bestebt nnd wie sicb die verscbiedenen oben 
nnterschiedenen Pflanzenstoffe in ibr verteilen. Zn dem Zweck be- 
darf es neben der gewbbniicben cbemiscben Analyse der mikro- 
cbemiscben Eeaktionen, von deren Weiterentwicklnng die Ausdebnnng 
nnserer Kenntnisse anf diesem Gebiete wesentlicb abbangt, Ancb 
ietzt scbon sind wir in der Lage, eine Anzabl von cbemiscben Ver- 


14) Unger 1854 (Sitzungsber. Wien 12 367) fand im Blait von Pistia 71,3 Proz. 
Interzellnlaren, im Biatt von Musa 48 Proz. nnd bei Begonia bydrocotylifolia nnr 
3,5 Proz. Vgl. ancb Attbert 1892 Rev, g^n, 4 276. Ltjndegardh 1922 Biol. 
CbL 42 339. 
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biiidungen inter, dem Mikroskop zu identifizieren. Wir begniigen 
ins iiiit -der Anfiiliring der wichtigsten Eesultate ■ 

Ais Typus einer Zelle betracMen wir die in Fig.^^1 dargptelite 
Zeiie von Draparnaldia glomerata, einer Alge des silBen assers. 
Die Zelle ist ein zylindriscbes Gebilde,_an dem wir drei Hauptteile 
inters clieiden 1) die ZellbaiTi die einen Holilzylinder biidet 
lid die Gestalt der ganzen Zelle bedingt; 2) einen weichen, zali- 
fliissigen.Korper, das Protoplasma {pi) (Hugo v. MohLj 1846), das 
von innen ber ringsim an die Zellmembran angepredt ist iiid dem- 
nacli einen geschlossenen Sclilaicb biidet ; 3) den 
Zelisaft (die Vakiole, v) der den ibrigen 
Binnenraum einnimmt. Wiilirend man an der 
Zellhaut und im Zelisaft keine weiteren Strik- 
turen wabrnimmt, treten solche im Protoplasma 
reicblicli hervor. Zierst imtersclieidet man ein 
ringformiges , am Piande inregelmltfiig einge- 
sclinittenes und g: r u n gefarbtes Band , den 
Cliloroplasten {ch). Sodaiin tritt uns ein 
kugeliger Korper entgegen, der Zellkern u/); 
schliefilich bleibt nocli der Rest des Protopias- 
mas , das 0 y t o p 1 a s m a ubrig , eine farbiose, 
durcbsichtige Masse, die im lebenden Zistand 
am scbwersten zu erkennen ist, in der aber so- 
wohl der Chloroplast wie der Zellkern eiiige- 
bettet ist. 

Die aufgezalilten Telle treten ins nin bei 
der Mebrzahl der Zellen in ahniicber Beschaffen- 
beit entgegen. Am meisten Unterschiede treffen 
wir bezuglicb des Cliloroplasten an, der nur selten 
die gleicbe Gestalt wie bei Draparnaldia hat, 
meistens viel einfacher gestaltet ist, bliifig in 
Vielzabl in einer Zelle vorkommt, aber aucb 
ganz feblen kann. — Diese Teile beanspricben 
eine sebr verschiedene Wichtigkeit. Zelisaft und 
Hant.treten an Bedeutung hinter dem Protoplasma 
weit zurtick; sie sind Prodnkte des Protoplasmas. Das Protoplasma 
aber kann kurz als die lebende Sibstanz (Joh. v. Muller) be~ 
zeicbnet werden, denn nur in den.Teilen der Pfianze, die Protoplasma 
enthalten, treten solcbe Veranderungen auf, die wir als AeuBerungen 
des Lebens betracbten Demnach muB uns die cbemisebe Be- 
schaffenbeit des Protoplasmas am meisten interessieren, docb macben 
wir zuvor einige Bemerkungen iiber die Ohemie der Zellwand und 
des Zellsaftes. 

Zellwand. Die Zellwand der lebenden Zelle ist kein chemisclies 
Individuum. Sie enthalt stets neben den Kohlebydraten, aus denen 
sie bauptsacblich bestebt, nocb Aschensubstanz und Wasser. Die 

15) Vgl. Strasburger 1921 Das botaniscbe Praktikum. 6, Aiifl. Jena. 
SCHi?-EiDER 1922 Bofcanische Mikrotechnik. Jena. Molisch 192B Mikroebemie. 
3. Aufl. Jena. Tunmann 1913 Mikroebemie. Berlin. 

16) Ueber die Frage, in^yieweit man vieileiebt an das Verbandensein „beiebter 
Substanz" im Zelisaft denken konnte, vgl. Euhland 1914 Jahrb. wise. Bot. 
ST 391. — Die Ansebauung, daiS aucb die Zellhaut als belebtes Organ der Zelle 
aufzufassen sei, vertritt neiierdings u. a. Hansteeit-Cranner, zit. S. 9. 



Fig 1. ZeUe von Dra- 
parnaldia glomerata. 
m Zellhaut, j)l Proto- 
plasma, ch Chloroplast, 
n Zellkern, v Vakuole. 

Vergr. ca. 500. 
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Kolileliy drat e, die aa ihrem Aufbau beteiiigt sind, sind Poly- 
saccharide aus der ZelMosegruppe, aiiBerdem die viel limstrittenen 
Pektinstoffe die Mufig nur mikrochemisch oder durch mikro- 
skopisclie Farbreaktionen cliarakterisiert warden Sehr beacbtens- 
wert, well auf sorgfaltige, aber nock kritisck zu priifende cbemisclie 
Untersncbung gestutzt, ist die Ansckauung Hansteen-Ckanneks daJB 
die Zellwande der bbheren Pflanzen durcksetzt seien von einem Geriist- 
werk ans Pbosphatiden, welche die der Wand angelagerten Grenz- 
scMckten des Protoplasmas anfbauen and von diesen ans die Zellwand 
darchdringen sollen. Das Wasser aber ist nicht in sicbtbare HoM- 
raame der Zellwand eingelagert, sondern es findet sick als „Qaellangs- 
wasser oder „Imbibitionswasser‘^ in feinster Verteilang zwiscken 
den einzelnen kleinsten Teilcken der Wandsabstanz oder in ihnen. 
Wir stadieren an dieser Stelle nicht im Detail den Qaellangs- 
pi-ozeJS, wir bemerken nar das Folgende: Fine feste chemiscke 
Bindang zwiscken Wandsabstanz and Wasser existiert nicht, wir 
konnen das imbibierte Wasser teilweise meckanisck aaspressen oder 
an der Laft verdansten iassen; den letzten Rest konnen wir darck 
Erwarmen aastreiben. Bringt man die aasgetrocknete Wand von 
neaem mit Wasser in Beriikrang, so wird dieses mit grofier Gewalt 
aafgenommen, and zwar in einer ganz bestimmten Menge, die tibrigens 
von der Temperatar abkangt. Mit der Wasseraafnahme ist eine 
Volamzanakme verknupft and zagleich eine Aenderang wicktiger 
meckanischer Eigensckaften des Qaellkorpers. Wie ein Stiick Leim 
im trockenen Zastande kart and sprode, im geqaollenen aber weick 
and biegsam ist, so verhalt sick aach die Zellwand. Friscke Stengel 
von Schlingpflanzen kann man am den Finger wickeln wie ein Sell, 
im aasgetrockneten Zastand aber sind sie sprbde wie Glas. Es leachtet 
ein, daB diese Aenderang der Eigensckaften der Zellwand darck 
Wassereinlagerang fiir die Pflanze von groBter Wicktigkeit ist. — 
Die Aschenbes tand teile der Zellwand sind zam Teil in dem 
Qaellangswasser gelost, groBtenteils aber mtissen sie sick in fester 
Form and in feinster Verteilang zwiscken den Koklekydratpartikeln 
finden. 

Zellsaft. Er bestekt der Haaptsacke nack aas Wasser, in dem 
stets eine Menge von organiscken and anorganiscken Verbindangen 
gelost sind, daneben feklt es in ikm aach nicht an festen Korpern, 


17) Die Pektose, die Muttersubstanz der Pektinkorper, entkalt aufier Kohle- 
bydraten (Galaktose, Arabinose, Metkylpentose) in ihrem Molekiil volistandig mit 
Metkylalkohoi veresterte Galakturonsaiire (eine Saure, die sich von Galaktose ab- 
leitet). Mit dem Alter werden diese Ester allmahlick verseift und die freiwerdenden 
Karboxylgruppen der Saure mit Calcium und Magnesium abgesattigt. Coekexs 
1921 Faserforschung 1 229. Dort auch die altere Literatur. — Ueber Verkorkung 
vgl. Kap. 3. Ueber Verholzung Kap. 14. 

18) Die Zellkaut der hoheren Pilze enthalt Ckitin (eine Verbindung des 
GMtosamins [S. 4] mit Essigsaure), verkettet mit den Polysacckarid Farad extran 
(vielieickt kommen auf 1 Mol. Ckitin 4 Mol. Dextran). Sie mag also als „Ckitin- 
glykosan" definiert werden. Schmibdeberg 1920 Arch-, f. exp. Pharm. 87 74; 
vgl. iiber Ckitin auck Kareer Helv. cMm. act. 5 832; Iwanoff zit. S. 12. 

19) 1922 Meld. fr. Norges Landbruksh. 1. Vgl. dazu Kap. 2 und Ruhland 
1923 Zeitsckr. f. Bot. 15 109. 

20) Wir wollen hier „Quellungs-“ und „Imbibitionswasser“ nicht nnterscheiden, 
Andere nennen Quellungswasser das an der Oberflache der kleinen Teilchen oder 
in diesen gebundene, Imbibitions wasser aber das nicht im Wirkungsbereich der 
kleinen Bausteine festgelegte Wasser. Katz 1918 Kolloidchem. Beih. 9 1. 
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die diircli AusfalluBg geloster Stoffe entstanden siiid. Ei leagieit 
im allgemeinen sdiwacli saner, seltener alkaliscli oder nential. 
auch durcli Einlegeii von Gewebeschnitten in Losniigen von baib- 
indikatoren, die im Zelisaft gespeichert werden, festgestellt werden 
kann, daJ3 oft die Nacbbarzeilen eines Gewebes, ja oft ancli die ein- 
zelneii Vakoulen derseiben Zelle, verschieden stark sauren Saftliaben -D, 
so ist dock offenbar ein durcliscbnittliclier Sauregrad von bestimmtem 
Ausmafi fur die einzelnen Pflanzen oder Gewebe cliarakteristiscli und 
eine durcb experimentelle Eingriffe oder durcli uiigiinstige Staiidorte 
bedingte alizustarke Abweichung davon scliadlicli. — Verweiidet man 
mit Fitting 22) gefarbte Biumenblatter, etwa des Kraniclisclmabels, in 
denen das Antliocyan ais natiirlicher Indikator dient, so findet man, 
dafi die Zellen unterbalb 20 ® blau, von 20 bis 40 rot sind, oberlxalb 
40^ farblos. Das berulit darauf, dafi der Zelisaft unterbalb 20^’ alka- 
liscb, bei boherer Temperatur sauer reagiert, wabreiid er oberbalb von 
40^ neutral wird und infolge davon aus dem Farbstoff ein ungefarbtes 
Produkt bervorgebt 2 ^). 

ProtoplasBia, Im Protoplasma weist das Mikroskop eine hyaline 
Grundmasse nacb, in welcber die scbon genannten Organe, Zellkerii 
und Cbloroplasten, auBerdem aber baufig eine grofie Meiige von kleinen 
Korncben und Tropfcben — Mikrosomen — eingeschlossen sind, 
deren cbemische Zusammensetzung nur zum Teil bekannt ist Dafi 
diese Grundmasse, das Hyaloplasma, reiclilicb Wasser entliitlt, kanii 
man scbon aus den vielfacb in ibr beobachteten Strdmuiigserscliei- 
nungen entnebmen. Was dann die Grundmasse 2 -^) selbst betrifft, so 
befinden sich in ibr stets Eiweifikorper und man bezeiclmete friilier 

21) Ruhland 1914 Jahrb. wise. Bot. 54 430. Zimmeeiiann 192H Zeitscdir. 
f. Bot. 15 114. 

22) Fitting 1912 Zeitscbr, f. Bot. 4 81. Kvet Noack 1918 L e. 10 561. 
Vgl. auch Haas 1916 J. bioi. Chem. 27. 

23) Wir geben bier kurz auf deu Begriff der Aziditiit ein. da wir ibn spater 
nocb haufig benutzen werden (Soeensen 1912 Erg. d. Physiol. 12 393. Michakijs 
1922 Prakt. d. pbysik. Cbem. Berlin). Die aktuelie Aziditht ist die in Gramni aus- 
gedriickte Zabl yon Wasserstoffionen in der Volumeinbeit-Losung. Bie wird ge- 
wobnlicb als negativer Logarithmus dieser „Wasserstoffzabi** angegeben, iiiui init 
pg bezeiebnet. Xm reinen Wasser ist pg == 7, in sauren Losungen kleiner, in 
aikaliscben groBer. Im Zelisaft von Gerstenblattern wurde pg zii 6 besrinimt, in 
den macbtigen Vakuolen der Meeresalge Valonia zu 5,9 bis 0, im Zelisaft der 
Zitrone zu 1,7 (Ateins 1922 Bot. sch. Trin. Coll Dublin 3 ITS ; Hoag land 1919 
Bot. Gaz. 68 297; Olavangee 1919 Soil sc. 8 217; Tevog L c. 7 461); Haas L e. 
7 481 u. 1920 0 341, u. J. biol. Cbem. 1919 88 49). Derartige Angaben konnen 
tibrigens bei unkritischer Arbeitsweise mit Farbindikatoren —• jSricbtbeachtuog des 
sog. SalZ” und EiweiBfeblers — mit vielen Feblerquellen bebaftet sein. --- Die i) 0 - 
tentielle Aziditat besagt, wieviel Wasserstoffionen nach Wegnahme der frei vor- 
ban denen noch durcb weitere Abdissoziation aus den Bestandteilen der Lr»siuig 
freigemacbt werden konnen. Losungen mit holier potentieller Aziditat nennt man 
auch stark gepuffert; fur sie ist kennzeichuend, daB ihre aktuelle, also wirksanie 
Aziditat, wenn durcb kiinstliche Eingriffe oder durcb den Stoffwechsel netie 
alkaliscb oder sauer reagierende Stoffe in sie Mneingelangen, sicb nicht wesentiich 
andert. In solehen pflegt also die aktuelle Aziditat nur innerbalb enger Grenzen 
zu scbwanken ; daB es aus diesem Grunde fiir die Pflanze von Bedeutimg ist daB 
der Zelisaft eine gepufferte Losung ist, leuchtet ein. Die Gesanitaziditilt endlieh 
ist die Summe der aktuellen und potentiellen. — Man ermittelt durcb Titrieren 
diese Gesamtaziditat, dann elektro- oder kolorimetrisch die aktuelle. und indem 
man diese von jener abziebt, findet man die potentielle. 

24) Ueber Versuche, die cbemische Eeaktion des lebenden und toten Proto» 
plasmas kolorimetrisch zu ermitteln, s. Schabe 1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 1 Dazu 
Rithland 1923 Ber. Bot. Ges. 41 252. 
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und ausnahmsweise aucli keiite nocli das Protopiasma geradezu als 
geldstes EiweiJB. Da aber aucli der Zellsaft gelostes EiweiB entbalten 
kann, und da das EiweiB, wenn es aus der Pflanze isoliert ist, nichts 
mehr von seiner Lebendigkeit bemerken laJBt, die doch gerade das 
Protopiasma interessant mackt, untersckied man zwiscben lebendem 
und totem EiweiB und scbrieb das letztere dem Protopiasma zu. 
Reinke und Rodewald 2^^) erwarben sich ein groBes Verdienst, als sie 
ein moglichst reines Protopiasma chemiscli genau studierten und 
fanden, dafi es durchaus nicht nur aus EiweiB bestebt. Sie wahlten 
die Plasmodien der Scbleimpilzej d. h. nackte, nicht von Zellhaut 
umschlossene Protoplasmamassen. Diese bestelien zu Dreiviertel aus 
Wasser. In der lufttrockenen Substanz finden sich ferner noch rund 
5 Proz. Wasser und 28 Proz. Caiciumkarbonat. Da man beide Korper 
nicht als die spezifischen Trager der Lebenserscheinungen ansprechen 
kann, wollen wir von ihnen absehen. In der librigen Trockensubstanz 
fanden sich nun eine groBe Menge der verschiedensten chemischen 
Verbindungen, und es gelang zu einer ungefahren Schatzung derselben 
zu kommen. 

Es fanden sich: 


Phosphorhaltige Eiweiikorper (Plastin und Nuklein) 
Phosphorfreie Eiweifikorper ........ 

Aminosauren 

Fette 

Lecithin . 

Cholesterin . 

Kohlehydrate 

Harz 

Salze von anorganischen und organischen Sauren . 
Nicht bestimmte Oder hier nicht angefxihrte Stoffe . 


40 

15 


1,5 


12 

0,3 


2 

12 


1,5 

7 


8,7 


Proz. 
,, 
jj 
,5 
. ,? 

,, 


7J 

J, 

7J 


100 Proz. 


Die Angaben Reinkes und Rodewalds sind durch den Nachweis 
besonders wertvoll geworden, daB die EiweiBkOrper der Plasmodien 
sich gegen Verdauungsenzyme (Kap. 12) ebenso verhaiten wie die 
EiweiBkorper anderer Pflanzenzellen nach Biedekmann (zit. S. 12). 
Abweichend verhaiten sich allerdings die EiweiBkorper der Hefen und 
gewisser Algen ^^). 

Es erhebt sich nun zunachst die Frage: Welche von diesen 
Korpern gehoren wirklich zur lebenden Substanz? Wenn wir oben 
hervorhoben, daB eine Aufnahme von Korpern eine Umwandlung der- 
selben in der Pflanze und endlich eine Ausgabe gewisser Stoffe, die 
enthehiiicli geworden sind, stattfindet, so mussen wir hinzuftigen, daB 
dieser Stoffwechsel sich in erster Linie im Protopiasma vollzieht. 
Wir wissen deshalb bei der chemischen Analyse des Myxomyceten- 
protoplasmas nicht, was von den gefundenen Stoffen zum lebenstiitigen 
Protopiasma gehort und was Stoffwechselprodukt ist. Vom Stand- 
punkt des Morphologen (Mikroskopikers) wurde dieselbe Frage mit 
Arthuk Meyee in folgende Fassung zu bringen sein: Es gilt diesog. 
„ergastischen“ Formelemente, die „Ante“ Meyers — so nennt dieser 


25) Unters. a. d. Bot. Lab. Gottingen 1881 2 1. Reinke, Theoret. Biologie. 
1. Aufl. S. 232; ders. 1922 Grundlagen einer Biodynamik. Berlin. 

26) Walter 1921 Bioch. Zeitschr, 122 86. Uebei das Plastin Reinkes 
vgl. auch Lepeschkin 1923 Ber. Bot. Ges. 41 79 u. Meyer Analyse d. Zelle, 
zit. S, 4. 
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Forscher mikroskopiscli sichtbare Zeilgebildej die wall rend des Lebens 
entstehen uiid vergeben — zu untersclieiden von denjemgeii, ..die sicn 
am Anfbau der Struktiir beteiligen nnd in deneii das ^Wesen der 
Spezies festgeliaiten wird'^ Reinke hat nun allerdings waliischeiiilich 
gemacht, daB die von ihm untersuchten Plasmodieii, da sie eben im 
Begriff waren, in Fruchtbildung iiberzugelieii, keine unveranderten, 
von auBen eben aufgenommenen Rohstoffe enthalteii haben diiifteii. 
So gut aber wie in den Samen einer hoiieren Pflaiize Eiweifi. Fett 
nnd Kohlehydrate nicht zum Protoplasma gerechnet werdeii koiinen, 
sondern als leblose Materialien fiir den Anfbau der Iieimpflanze 
deponiert siiid, so miissen wir einen groBen Tell der von Reikke ge- 
fundenen Stoffe als solche Reservestoffe betracliten. Zweitens fragen 
wir dann, ob eine der gefundenen Substanzen init Eeclit als spe- 
zifi seller Trager des Lebens bezeiclinet warden kann. Den 
eigentlichen EiweiBkbrpern wird man diese Rolle aiis dem C4ruiide 
nicht zuschreiben, weii sie bei manchen Organismen so gut wie ganz 
vermiBt werden, Statt ilirer hat man vielfach. z. B. in Laubblattern, 
bei Pilzen nur Proteide nachweisen koniien-*). Da man mu auBer 
Proteiden immer, wenn man danach gesucht hat, aucli Lipoide in der 
lebenden Substanz antraf, hat man die Hypotliese aufgestellt, daB 
innige Gemische, besser vielleicht Adsorptionsverbindungeii beicier 
Stoffe-^') die wesentlichsten Bestandteile der lebenden Substanz sind, 
wobei nicht zu vergessen ist, daB Gegenwart anderer Stoffe, z. B. 
Salze (lonen) , in richtiger Menge und Mischung uneiiafilidi ^ ist, 
urn die Lebenstatigkeit zu ermoglichen. Spezifische Unterscliiecle 
zwischen den verschiedenen Organismen mdgen dann daraiif berulien, 
daB jene Proteide artverschieden sind, vielleicht die ihren Eiweifi- 
kbrpern zugrunde liegenden Aminos^uren spezifisch verschiedene Ge- 
mische vorstellen, dafi andererseits auch Lipoide artverschieden sein 
kdnnen. 

Jedenfalls diirften sich sowohl Proteide wie Lipoide besonders als Trager des 
Lebens bewahren, da sie auSerordentlich labii und wandelbar sind. Haxsteen 
betont neuerdings nachdrticklich, dalS die Lipoide so veranderiich sind, daii man 
zurzeit nicht sicher ermitteln kann, welches ihre Bigenschaften in der lebenden 
Zelle sind. Man kennt sie bioi^ im „denaturierten“ Zustande, was im Grunde ge- 
nommen ebenso fur Proteide oder manche andere Zell bestandteile gilt. Eehte 
EiweiSkorper wiirden naeh dieser Ansehauung nicht als „Trager des Lebens^. 
sondern, sofern sie iiberhaupt als solche in der lebenden Zelle Yorkommen, nur 
als BeserYestoffe anpsehen sein. Wie hypothetisch solche Ueberlegungen sind, 
ergibt sich ohne weiteres daraus, dafi von den genannten Proteiden nicht eiiimal 
feststeht, ob es sich um Phospho-, ITukleo-, Glyko- oder andere Proteide handelt, 
dafi ferner der Begriff der Lipoide um so unsicherer wird, je mehr er sich in der 
physiologischen Literatur breit macht. 8o ist es denn nicht zu verwundern, dafi 
andere Borsch er auch noch andere Stoffe als integrierende Bestandteile der lebenden 
Substanz auffassen, so MacDouoau {vgl. unten) Seifen, Schleime, Pentosane, und 
dafi vorsichtige Forscher endlich sich damit begniigen, zu sagen, es stebe nur so viei 
fest, dafi das Protoplasma ein „komplexes chemiseh heterogenes System"* sei. 

Organisation des Protoplasmas. Aber da tritt eine neue Frage 
anf; MuB denn das Leben an bestimmte Stoffe gebunden sein, die 

27) Aethto Metek 1. o., dort die Lit. Winteestek 1901 Ber. Bot. Ges. 
19 34. IWANOPE 1923 Bioch. Zeitschr. 1S7 320. 

28 ) Biedeemann- fand, daS die BiweiBkotper in Pflanzenzelien durch ihre 
Verankerung an Lipoide vor der verdauenden Wirkung eiweiBlosender Enzyme 
der Tiere geschiitzt werden, und erst nacb Herauslosung der Lipoide oder naeh 
Trennung der Eiweifikorper von den Lipoiden dnrch koagulierende Mittel der Ver- 
dauung unterliegen (Pflugbes Arch. 1919 178 358 u. 392). 
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wir als Trager des Lebens bezeichnen, oder kommt das Lebeii vielieicht 
durch eine bestimmte Anordnung der an sich ieblosen Stoffe zu- 
stande? Man hat die Organismen gern mit Mascliinen vergiicheHj 
und in der Tat liegen zwischen beiden auffallende Analogien vor. 
Die Leistung der Maschine hangt ja aber nicht in erster Linie von 
der cliemischen Beschaffenheit ihrer Teile, sondern von ilirem Baiij 
ihrer Anordnung ab. Ob wir .eine Maschine aus Messing oder Stahl 
herstellen, das wird wohl die Dauer und die Prazision beeinflussen, 
nicht aber die Art ihrer Tatigkeit. Es laBt sich nun nicht leugnen, 
daB die Annahme, es konnte auch im Organismus mehr auf GroJBe, 
Form und Anordnung der kleinsten Teiie als auf ihre stoffliche Be- 
schaffenlieit ankommen, manches Verlockende hat^^). Der Vergieich 
mit der Maschine darf offenbar nicht ins Detail gefiihrt werden. 
Wegen der Vielseitigkeit der Leistung und wegen des Ueberwiegens 
der chemischen Vorgange vor den mechanischen im Protoplasma ist 
es vielieicht uberhaupt zweckmaBiger, einen Vergieich mit einer 
chemischen Fabrik anzustellen. In einer Fabrik werden im 
gleichen Baum vielerlei chemische Verwandlungen ausgeftihrt; viele 
derselben mussen aber von anderen getrennt werden, wenn das ge- 
witnschte Eesultat erzielt werden soil. So finden auch im Raum einer 
Zelle im Protoplasma Oxydation und Reduktion, Aufbau und Abbau 
statt, und schon aus diesem Grunde muB das Protoplasma eine 
Organisation haben, es mhssen einander widerstreitende Reaktionen 
isoliert sein. 

Ehnst Bhucke'^) hat als erster mit Nachdruck eine feinere 
Struktur im Protoplasma als Ursache seiner LebensauBerungen ge- 
fordert. Er schrieb 1861 (S. 386): „ Von den organischen Substanzen, 
welche in die Zusammensetzung der Zelle eingelien, wissen wir, daB 
die Struktur ihres Molekiils schon eine sehr komplizierte ist. . . . 
Aber wir konnen uns mit einer solchen . . . fur die Zelle nicht begniigen, 
Wir kdnnen uns keine lebende Zelle denken mit homogenem Kern . . . 
und einer bloBen EiweiBlosung als Inhalt, denn wir nehmen . . . Lebens- 
erscheinungen am EiweiB als solchem nicht wahr. Wir mussen des- 
halb der lebenden Zelle, abgesehen von der Molekularstruktur der 
organischen Verbindungen, welche sie enthalt, noch eine andere und 
in anderer Weise komplizierte Struktur zuschreiben, und diese ist es, 
welche wir mit dem Namen Organisation bezeichnen/‘ 

Protoplasma als Kolloid. Urn diese Organisation zu ergriinden, 
hat man das Protoplasma mit den starksten Objektiven studiert, 
zunachst bei gewbhnlicher Hellfeldbeleuchtung. Auf zoologisch- 
anatomischer Seite sind Theorien aufgestellt worden, denen zufolge 
das Protoplasma aus distinkten Elementarteilen bestehen sollte: so 
aus Kbrnchen (Granula), aus Fibrillen, die sich netzformig vereinigen, 
Oder endlich aus kleinen Waben®^). Von botanischer Seite dagegen 
wurde hervorgehoben, daB liberhaupt keine dauernde, feststehende 
Struktur im Protoplasma vorkoinme, daB vielmehr ein bestimmtes 
Protoplasma je nach Umstanden retikular, fibrillar, alveolar oder ganz 

29) Beachtenswert ist, dafi auch die Frage nach der chemischen Natur der 
Enzyme neuerdings zu einer ahn lichen An tithese gefiihrt hat (Kap. 12), 

30) Ernst JBrucke 1861 Die Elementarorganismen. Sitzungsber. Wien 
(II) 381. 

31) Butschli 1892 Unters. iiber die mikrosk. Schaume u. d. Protoplasma. 
Leipzig. Janse 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 603. 
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stnikturlos sein konne^^^)/ Mehr und mekr neigte man danii der 
namentlicli von Berthold A. Meyer imcl Fischer '-'- j ver- 
tretenen' Ansiclit zu, .wonacli das Plasma eiiie Fltissigkeit ist, in 
welclier ein Gemenge von liochmolekularen Stoffeii geiost oder siispeii- 
diert ist. Und scliliefilich wurde immer haufiger daraiif liiiigewieseii 
dafj das Protoplasma eine kolloidale Losuiig sei. 

Die Bezeichnung „kolloid“ und „kristalloid‘V riilirt von Graham 
her. Fur ihn waren'die Kristalloide ausgezeiclinet durcii ilire Fahig- 
keit, leicht durcli Membranen zu diffundieren und Ivristaile zii bikleii. 
wahrend den Kolloiden diese beiden Eigenscliafteii abgelieii soliteii. 
Wir wissen heute’^"), daB es nicht kristalloide iiiid kolloide Korper, 
sondern nur solche Zustande gibt, d. li. daB eiii und dieselbe die- 
misdie Verbindung je nadi Umstanden im kristalloiden und koiloiden 
Zustand auftreten kann (Seifen sind z. B. in Wassen d. h. audi im 
Zellsaft, kolloidal, in Alkoliol kristalloid geiost: dgl ii. a. Tannin), 
und wir wissen auBerdem, dafi Diffusion und Ivristallbildiing nicht 
in erster Linie zur Charakterisierung der beiden Zustande dieaen 
konnen. Vielmehr hat sidi gezeigt, daB Losungen von Kristalloiden 
in Wasser eine Veranderung des Gefrierpnnktes, der Dampfspaniiiing. 
des Siedepunktes herbeiftihren, die bei kolloidal gelosten Stoffen nur 
in besdieidenem MaBe beobaditet wird. 

dm nun die Frage behandeln zu konnen, mit welchem Reeht man das Trotu- 
plasma als kolloidale Losung anspricht, miissen wir iins mit den aiierwiditigsten 
Bigenschaften sol cher Losungen vertraut machen ; Ob man eine Litsung kolloidal 
nennc, baiigt wesentlich von der GroBe der im Losungsmittel, deni sag. Dispersions- 
mittel vorhandenen Teilchen, die man in ihrer Gesamtheit auch als disperse Phase 
benennt, ab, gleichgiiltig ob diese Teilchen Molekiile oder Alolekuiverbande sind ^ 
Betragt der Teilchen durchmesser mehr als 0,2 g, so spricht man von Suspen- 
sionen. Sind andererseits die einzelnen Teilchen kieiner ais 0,001 p, so hat man 
Molekiile bzw. lonen kristalloid geloster Stoffe anzunehmen, d. h. kristalloide, inoie- 
kuiar- Oder iondisperse Losungen. Zwischen Suspensionen und moiekulur- bzw. 
iondispersen Losungen stehen nun die kolloidalen Losungen, mit jeneri duroh 
XJebergange gleitend verbuuden. Der Durchmesser ihrer TeiicHen schwankt zwischen 
0,001 und 0,2 p. Man nennt sie auch Sole oder Hydrosole, wenn, wie z. B. in den 
Zellen der Organismen, Wasser das Dispersionsmittei ist. Die groiten Teilchen 
kolloidaler Losungen konnen unter Umstanden noch mit dem gewohnlichen Mikro- 
skop gesehen werden, in der Mehrzahl der Faile aber wegen ihrer zu geringen 
GroBe nicht, und miissen dann ultramikroskopisch gesiicht werden. Dann heilien 
sie ultramikroskopisch, und zwar submikroskopiseh, wenn das Uitramikroskop sie 
dem Forscher zeigt; sind sie aber auch dazu zu klein, so vreiden sie amikroskopiseh 
genannt. Die Grenze der ultramikroskopischen Sichtbarkeit liegt in den gunsiigsfcn 
Fallen bei einem Teilchendurchmesser von 0,006 p; die ultramikroskopische 
barkeit ist aber an die Bedingung gebunden, daB der Brechungsindex der Teilchen 
von dem des Dispersionsmittels hinreichend abweicht. 


32) Berthold 1886 Studien iiber Protoplasmamechanik. Leipzig. Klem*m 
1895 Jahrb. wiss. Bot. 28 627. A. Fischer 1899 Fixierung, Fiirbung und Ban des 
Protoplasmas. Jena. Deuen” 1905 Bot. Ztg. 68 163, 

33) A. Meaner 1895 Untersuch. iiber die Starkekorner. Jena. (Ygl. auch Her. 
Bot. Ges. 24: 340.) 

34) Vgl. Bottazzi 1912 Wirtersteins Handb. d. vergl Physiol. 1. Jena. 
Lepeschkin 1911 Ber, Bot. Ges. 29 181 und die gesamte neue Kolloid-Literatur. 

35) W. OsTWALD 1911 GrundriB der Kolloidchemie. 2. Aufl. Dresden. Fheuyd- 
LICH 1922 Kapillarehemie. 2. Aufl. Leipzig, Hober 1922 Phvsikal. Chemie d. Zelle. 
4. Aufl. Leipzig. Bottazzi zit. in 34. Zsig-mooty 1922 IColloidchemie. Leipzig. 

36) ZSIGMORDY 1. c. 

37) Ais Beispiele fur kolloidale Losungen, deren Einzelteiichen keine Moiekiil- 
komplexe, sondern riesige Molekiile sind, seien EiweiBiosungen oder die Losungen 
gewisser Farbstoffe genannt (Zsigmondy 1921 Zeitschr. f. physik. Chemie 98 14). 
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Wahrend der Kolloidforscher eine rationelle Einteilung kolloidaler LosiiDgen 
auf Grand ihres chemisclien Ciiarakters anstreben geniigt fiir iinsere Zwecke 
die Einteilung in lyopkobe und lyophile Koiloidlosungeii=’«). Als Beispiel fiir die 
ersteren kann eine kolloidale Losung von Tonerde, ais Beispiel fiir die zweiten eine 
solclie von EiweiB dienen. Bei ersteren machen sich nur kapillarcliemisclie, d* h. 
Oberflaclienwirkungen zwischen Teilchen und Dispersion smittel geltend, bei letzteren 
auBer solcben auch noch chemische Wechselwirkungeuj Aufnaiime von Wasser in 
die Molekiile Oder Molekiilverbande^®), lonenabspaltung, wie das z. B. fiir kolloid- 
geioste EiweijSteilciien gilt usw. Wasserhiillen urn die Teilchen wird man bei beiden 
Sorten von Hydrosolen annehmen miissen, desgleichen elektrische Ladung der 
Teilchen. Wahrend aber die Teilchen der iyophoben Losungen schon durch geringe 
Salzzusatze (entgegengesetzt geladene lonen) ihre Ladung verlieren, um beim sog. 
isoelektrischen Bunktj wenn die Ladung gleich 0, und die Oberflachenspannung 
maximal geworden ist, auszuflocken, und zwar irreversibel „auszufloeken‘S — und 
erst bei neuer Zufuhr von chemischer oder elektrischer Energie wieder flydrosole 
bilden werden die Teilchen der lyophilen Kolloidlosungen erst durch viel groSere 
Salzzusatze „ausgesalzen“, und diese Aussalzung ist reversibel (ohne Energiezufuhr 
riickgangig zu machen). Ferner ist bei den Lyophoben der elektrische Ladungs- 
sinn stets derselbe: kolloidaies Eisenoxyd oder Aluminiuinoxyd wandert stets zur 
Kathode, kolloidale Kieselsaure stets zur Anode. Lyophile EiweijSteilchen aber 
konnen umgeladen werden; ihr isoelektri sober Punkt iiegt bei schwaeh saurer 
Eeaktion. Geht die Eeaktion nach der alkalischen Seite, so wird das Eiweifimolekiil 
vorwiegend Kation, im anderen Fail Anion. Bemerkenswert ist weiter, dajS nur bei 
den lyophoben Systemen die innere Eeibung und die Oberflachenspannung wesent- 
lich von der des Losungsmittels im reinen Zustand abweicht. Fiir unsere bio- 
logischen Zwecke von besonderer Wichtigkeit ist es endlich, dai^ nur lyophile 
Systeme befahigt sind, sich in Gel e zu verwandeln, d. h. gallertartige Konsistenz 
anzunehmen. — Die Micelien biiBen dabei ihre freie Beweglichkeit mehr und mehr 
ein, bis schlieSlich nur noch Beweglichkeit innerhaib der Elastizitatsgrenze moglich 
ist. Sie treten zu groJSeren Verbanden zusammen, bilden Geriist-, endlich Waben- 
werke, und wenn dieser Fall erreicht ist, so ist in dem gesamten System die vorher 
als Dispersion smittel vorhandene Phase zur dispergierten Phase geworden, und um- 
gekehrt. In anderen Fallen ist allerdings von einem solchen Geriist- oder Waben- 
werk nichts zu sehen, und das gauze Gel ist optisch homogen. Geht nun weiter 
Wasser verloren, so kann endlich das Gel ganz eintrocknen, um bei geniigender 
Wasserzufuhr wieder zum Hydrosol zu werden. 

Betrachtet man nun lebendes Protoplasma mikroskopisch und sieht man seine 
homogene Grundmasse durchsetzt von alien moglichen kleineren und grofieren 
Edrnchen und flussigen Tropfchen, nimmt man dann das Ultramikroskop zu Hilfe 
und beobachtet man, dai3 auch die bei gewohnlicher mikroskopischer Betrachtung 
homogen aussehende Grundmasse haufig noch Bubmikronen enthalt‘^‘% so leuchtet 
ein, daS man soiches Protoplasma, wie es gewohnlich vorliegt, nicht als einfache 
kolloide Losung betrachten darf, vielmehr ist es ein Mischding zwischen Suspension, 
kolloider lyopniler und lyophober Losung, die auch kristalloid geloste Stoffe 
enthalt. Was davon nun wirklich integrierende Bestandteile der lebenden Sub- 
stanz sind, wissen wir nicht, wohl aber hilft die Beobachtung weiter, dal^ in be- 
stimmten Fallen lebenstatiges Protoplasma vorkommt, das auch bei ultramikro- 


38) Sorensen 1919 Zeitschr. f. physiol. Chemie lOS 1. 

39) Die Grundlagen dieser Anschauung stammen von Nagbli. Er nennt 
die uitramikroskopischen Molekiilverbande kolloidaler Losungen Micelien; seine 
Anschauung, daB Micelien winzige Kkistalle sind, ist mit modernen Methoden fur 
viele Falle bestatigt worden. Die MiceUen sind stets von Wasserhiillen umgeben, 
im iibrigen aber massiv erfiillt. Sie konnen zu Micellverbanden zusammentreten, 
indem sie entweder zu Teilchen zusammenflocken, die mit Dispersionsmittel durch- 
setzt sind, Oder auch durch „Sammelkristallisation“ zu groBeren quellbaren Kristallen, 
den sog. Kristalloiden, heranwachsen. — Mecklenburg unterscheidet in kolloidalen 
Losungen Primarteilchen, die solid, im iibrigen aber entweder fest oder fliissig sind, 
— wir konnen danach Nagelis Micelien auch als kristallinische Primarteilchen 
definieren, — von Sekundarteilchen, die durch Zusammenflockung von Primar- 
teiichen unter EinschluB von Dispersionsmittel entstehen. Primarteilchen und 
Micelien sind ultramikroskopisch, Sekundarteilchen, Micelien verbande sind haufig 
mikroskopisch sichtbar (so die bekannten EiweiBkristalloide in Eeservestoffbehaltern). 

40) Gaidukow 1910 Dunkelfeldbeleuchtung und Ultramikroskop. Jena., Diese 
Submikronen zeigen die bekannte BBOWJsrsche Bewegung. Vgl. auch Price 1914 
Ann. of Bot. 28 601. Neumann 1923 Beih. Bot. Obi. 40 141. 
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skopischer Betrachtung vollkommen homogen ersckeint. Jene siclitbaren Teileiien 
brauclieu also uicbt unbedingt zum „Wesen der Strukto" zu gehoren, konnen 

vleimelir aiich transitorische, mehr minder unwesentiiche Emscliiiisse sem. Da niin 
weiter jene 8 toff e, wie oben ausgefiihrt, welclie das Frotoplasina 2 mm groBen^leii 
znsammensetzen, Proteide, Lipoide erfahrungsgemaB in iyopbil-koliaidaler iorm 
ffeiost vorkoinmen, diirfen wir sagen, dalS lebendes Protoplasma im eintaciisten jE'aii 
line lyophii-kolloidale, optisch leere Losung sein kann^^). Wenn die kolloidai ge- 
losten Teilchen anch iiltramikroskopiseli vielfack nicht geselien werden konnen, so 
kann das vielieicht an ibrer zu geringen GrdiSe liegen, wabrseheinlielier abet Ist 
es, dal^ ihr Brecliungsindex nicht sehr verschieden yon dein des DispergieriiDgs- 
mitteis ist nnd sie sich deshalb dem optischen JSTachweis eiitziehen. 

Aber nicht sowohl die Erhaltung eines gewissen kolloidaien Zustandes, viel- 
mehr eine gewisse Veranderiichkeit, deren Notwendigkeit wir beim Autbaii der 
iebenden Substanz voraussetzen diirfen, wird dutch den kolloidaien Zustand ge- 
wahrleistet. Wie in den toten Hydrosoien, so werden anch im Iebenden Proto- 
plasma, infoige von verschiedenen ‘Einfiiissen, Aendexniig der cheinisehen Keaktion, 
des Salzgehaites , der Temperatur nsw,, Yeningernngen des Dispersitatsgnidos, 
Zusammeniagerung der Teilchen zu seknndaren Teilchen (Pektisationj mr^glieh 
sein. Solche Znsammenlagerung mag unter EinsehMi von Dispersionsmiitel er- 
folgen, so dah letzteres lokai zur dispersen Phase wird, Umgekehrt kann auch 
eine Wiederanf losung solcher Zusammeniagerungen, sog. Peptisation, erfolgen, iind 
damit Vergrdl^erung des Dispersitatsgrades. Soiche Veranderungen, die natiirlieh 
mit einer Aenderung physikalischer Konstanten, etwa Zahigkelt, Lichtbreehung iisw. 
Hand in Hand gehen, brauchen nicht im ganzen Protoplasma einer Zelle vor sich 
zu gehen; Schlierenbildiingen, die dem Mikroskopiker geiaufig sind, mbgen auf iokal 
in der Zelle wechselndem JDlspersitatsgrad beruhen — Es leuchret eiii, dali 
jene eben genannte Pektisation, fails sie starke Grade anniinmt und auf die ganze 
lebende Substanz einer Zelle ubergreift, endlich das Protoplasma zu einer Gaiierte 
machen mui3. Tatsachlich sind ja auch die dem Biologen bekannren Uebergange 
des Protopiasmas aus flilssiger Konsistenz in ralimartigen, zahfliissigen, sodann 
waehsartigen Aggregatzustana, wie er uns etwa im Protuplasma der Seh lei in pike, 
die in den Ruhezustand iibergehen, entgegentritt, uichts anderes als Uebergiinge 
eines lyophilen Sols in ein Gei, Und wenn ein solches Protoplasma endlich ganz 
austrocknet, urn gegebenenfalls wieder unter Wasseraufnahme in den iebenstatlgen 
Zustand uberzugeheu, so haben wir hierin eine Paralleierscheinung dazii, daB auch 
*em totes lyophiles Sol austrocken und wieder durch Wasseraufnahme in den 
friiheren fliissigen Zustand zuriickgebracht werden kann. — Dem Oberflachen- 
hautchen lebenstatiger Protopiasten wird man eine mehr oder minder geiartige 
' Konsistenz zuschreiben, desgleichen den GeiBeln, die als Bewegungsnrgane bei 
Sperm atozoiden, Bakterien, Flagellaten, Algen- oder Pilzschwlirmern dlenen. 

ViskositUt. Aus diesen Ausftihrungen geht hervor, dab eine sehr wiehtige 
physikalische Konstante des Protopiasmas die Viskositat ist, Je ztiher die lebende 
Substanz, um so mehr Beibungsarbeit muS geleistet w'erden bei Stromungsersehei- 
nungen und anderen Vorgangen, die mit X^erscMebungen der Teilchen einhergehen. 
Diese Arbeit besteht offenbar in elastischer Deformierung der Wasserhiillen der 
aneinander vorbeigleitenden Teilchen, falls diese einigermaBen dicht gelugert sind. 
Es ist Heilbeonk*^^) gel ungen, die Viskositat messend zu verfolgeh, zuerst an 
der GroBe des Beibungswiderstandes im Pxotoplaema fallender Starkekorner. Die 
Faligeschwindigkeit ist um so groBer, je kleiner jener Widerstand, und so liiit sich 
aus dem Verhaltnis der Fallgeschwindigkeit im Wasser und im Frotopiasma dessen 
Viskositat berechnen. Sie ist unter anderem abhangig von der Temperatur uiid 

41) Aethue Meyer 1. c. 

42) Besonders beachtenswert ist es, daB durch leichten Druck, durch Ein- 
wirkung von Alkalien iisw. ein zuvor homogenes Frotopiasma, ohne abzusterbem 
sehaumig werden kann; die entstandenen Strukturen konnen nach einiger Zeit 
wieder schwinden. Auch bei der Abtotun^ konnen sich ahnliche Strukturen bilden. 
Denn, wie FisCHEE gezeigt hat, wirken die zum Fixieren verwendeten Eeagentien 
fallend auf die EiweiBkorper des Protopiasmas, und man hat es in der Hand, durch 
Verwendung verschiedener Fiziermittel den Bau des Protopiasmas verschieden dar- 
zustelien. Die beim Abtoten erzeugten Strukturen sind naturiich irreversibei. 

4B} HEiLBRONisr 1914 Jahrb. wiss. Bot. 54 357 u, 1922 40 212. Vgl noch 
-WEBER 1922 Ber. Bot. Ges. 40 212. Frettndlich u. Seifriz 1923 Zeitschr. f. 
physik. Chemie 104 233. (Hier wird auf die Notwendigkeit der Unterscheidung 
von Eiastizitat und Viskositat von Bolen hingewiesen und erstere mittels Heil- 
BRONNs Methodik untersucht.) 
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steigt schiieMch mit dieser so weit an, daB die Stark ekorner nicJit meiir dem Zug 
der Schwere folgen. Waren diese Untersuciiungen an zeilhaiitumkleideten Zellen 
angestellt, so warden spater nackte Schleimpilzprotoplasten, in welche kleine Eisen- 
stabchen eingefiihrt waren, unter dem Mikroskop in ein magnetisches Feld gebracht 
and imtersueJit, bei welcher lotensitat eines StromstoBes die Stab ciien eben eine 
bleibende Lageanderung erfuhren. Die Viskositat schwankt bei verschiedenen 
Schleimpilzen zwiseben 10 and 18, die des Wassers gleich 1 gesetzt. Die auBeren 
Fartien des Protopiasmas konnen alie Werte bis zur Zahigkeit eines Gels dnrcli- 
iaufen ; sie dienen als Schutzhiille, indem sie ihre Viskositat je nach der Lebens- 
iage andern and so die Bedingungen fur zentrale Partien mehr minder k on stant 
halten. FTarkotika erhohen die Viskositat bei starker, verringern sie bei scbwacJier 
Einwirkung. Erniedrigung der Temperatur von 17 auf 12®, desgleicJien Erbohung 
von 17 auf 33® senken die Viskositat. Gegenreaktionen der lebenden Substanz 
kompensieren diese Veranderungen %vieder. Heilbronn wirft die Frage auf, ob 
die Viskositat eine Eigenscbaft sei, die fiir Organisnien im selben Entwickluogs- 
zustande and bei gleicber Lebenslage ebenso cbarakteristiscb sei wie morpbo- 
logiscbe Eigenarten, und desbalb mit Zabigkeit bei Veran derung der Lebenslage 
festgebalten wird. — Es sei nocb bemerkt, daB naeb Heilbronn das spezifiscbe 
Gewicbt des Scbleimpilzprotoplasmas 1,03 — 1,04 betragt'^^). 

Protopiasma als Misehkolloid. Sucben wir nun nocb diese kolloldcbemiscben 
Ansebauungen mit den friiher besprocbenen Ergebnissen der cbemiscben Analyse 
zu verquicken, so kommen wir zur Vorstellung, daB die lebende Substanz vieiieicbt 
bestebt aus Proteiden und Lipoiden in lockerer Verbindung, welcbe als disperse 
Phase umgeben von den fiir den iyopbiien Zustand cbarakteristiscben vergleicbs- 
weise macbtigen Wasserbullen im Losungsmittei scbweben, das seinerseits kein 
reines Wasser ist, sondern alle moglichen anderen Stoffe, Salze bzw. deren lonen, 
aucb organiscbe Stoffe entbait; so wird einerseits der fiir die lebende Substanz 
wicbtige Zustand erbalten, andererseits aucb die notigen als reversibel zu denkenden 
Zustandsanderungen, die mit den Lebensleistungen parallel geben, gewabrleistet Da 
die Teilcben aus verscbiedenen miteinander verbundenen Stoffen besteben, wiirde 
das Protopiasma ein sog. Miscbkolloid lyopbiler Art sein. — DaB Mac Doxjgal 
nicbt nur Proteiden und Lipoiden, sondern zumal aucb Seifen, sowie Scbleimen 
einen wesentlicben Anted am Aufban der lebenden Substanz zuspricbt, ist sebon ge.- 
sagt, und wir woilen jetzt nocb binzufiigen, daB es eben jenes starke Hydratisierungs- 
vermogen dieser Stoffe ist, welcbes diesen Forscber zu dieser Hypothese verleiten, 
wabrend er die Lipoide wegen geringeren Hydratisierungsvermbgens als weniger 
wicbtig betracbtet'^®). A. Meyer fiibrt den kolloiden Zustand des Protopiasmas 
wesentlicb auf EiweiBkorper zuriick, ~ wie denn iiberbaupt zu betonen ist, daB 
aucb tote Reserves toff e, also transitoriscbe Bestandteile, sebr wobl einen wesentlicben 
Anted an der kolloiden Natur des Protopiasmas baben konnen. 

Nocb ein weiterer ScbluB, den viele Forscber zieben, sei bier kurz erwabnt: 
Zwiscben den kolloidreicben Teilcben und dem kolloidfreien oder wobl besser -armen 
Dispergierungsmittel berrscbt eine Oberflacbenspannung und nacb einer pbysiko- 
cbemiscben Lebre (GiBBssches „Tbeorem“) werden sicb die oberflacbenaktivsten Be- 
standteiie der kolloidreicben Phase, das sind die Lipoide, an der Oberfiacbe jedes 
Teilcbens und des ganzen Systems kr aft ibrer Oberflacbenaktivitat ansammeln 


44) Wegen einer groBen Zabl weiterer Untersucbungen iiber die Viskositat 
sei auf F. Weber (1913 Naturw. Wocbenscbr. 21 113) verwiesen. Vielfacb warden 
andere Metboden, z. B. Einwirkung von Fliebkraften auf das Protopiasma, ver- 
wendet (vgl. u. a. W. Zimmermank 1923 Zeitscbr. f. Bot. 15 113). Uebrigens liegen 
aucb Studien iiber Aenderungen der Zellsaftviskositat vor, die mit dessen Gebalt 
an kolloidalem EiweiB oder Gerbstoffen wecbselt. 

45) Durcb Zusatz stark oberflacbenaktiver Stoffe zu diesem „Lipopiasma“ 
(Tschirch) kann die jedem Mikroskopiker gelaufige tropfige „Entmiscbung*‘ berbei- 
gefiibrt werden, indem die Lipoide, seien es nun solcbe im engeren Sinn, seien es 
Fette Oder Pettsauren in groBen Tropfen aus dem Protopiasma austreten, unter 
Sprengnng jener Additionsverbindiingen, Durcb mikroskopiscbe Beobacbtung kann 
es natiirlicb nicbt geiingen zu entscbeiden, inwieweit es sicb bier um Reservestoffe oder 
urn Lipoide, welcbe fiir die Natur der lebenden Substanz integrierend sind, handelt. 

46) Am. Journ. Bot. 1921 8 296. 

47) z. B. Walter 1, c. Die Erfabrungen der Pbysikocbemiker sind aus Be- 
obacbtungen an der Oberfiacbe : Losung— Luft abgeleitet. Da es sicb in der Zelle 
keineswegs um diese Oberflacben bandelt, bezweifelt Ruhland mit Recbt, ^ daB der 
ScbluB, Lipoide miiBten sicb an der Oberfiacbe ansammeln, zwingend ist (u. a. 
1923 Zeitscbr. f. Bot. 15 112). 

Benecke u. Jost, Pfianzenphysiologie, Bd, I. 
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So werden Haiitclien aus lipoiden Massen sowohl nm die ganze iebeBdige Spbstanz 
der Zelle hemm als auch urn ihre kleinsten Teilchen ausgespannt sem and yielleicM 
fiir den DnrcMritt von Stoffen ins Innere des Protoplasnaas iind semer leilcnen 

maSgebliche Bedeutung haben (Kap. 2). So gelangen wir _zur Ansicbt der Forscher, 

weicJae die aufiere Oberflache des Protoplasmas aus ^Lipoiden auigebaiit .wissen 
wolien; andere postulieren als Bausteine der aufieren Scbichten 1 roteide nnd Lipoide, 
nocb andere wesentlich Biweifikdrper im weitesten Smne, nnd die vorsicMigsten 

werden diesePr age fiir of fen bal ten. 


' Die Ausfulirungen liber Chemie nnd Struktiir des, Protoplasmas. 
gelten fiir das Gesamtprotoplasma, also ebensowohi fiir das Gytoplasma 
wie far das Protoplasma des Kernes^®) nnd der Chloroplasten/^'*). Deiin 
aucb Kern nnd Chromatophoren sind lebendige Glieder der Pflanzej 
sind Organe des Protoplasmas. 


2. Kap i tel 

Die osmotischen Eigenschaften der Zelle^). 

Osmose. Znr Untersuchimg der Stoffanfnalime gelien wir von 
der Betrachtung der Einzelzeile aus. Wenn diese nackt ist^ wie z. B. 
bei den Sclileimpilzen, so kann sie aucli feste Korper iimflieBen nnd 
damit ins Innere aufnelimen; in der grofien Melirzalil der Fdlle aber 
macht die Zeliliaut das Eindringen fester Korper unmoglicln nnd die 
Pflanze ist, anf fllissige bzw. geloste Nabrung angewiesen. In der 
Katnr handelt es sick fast ausschliefilich nm die Aufnalune von 
Wasser nnd von im Wasser gelosten festen oder gasformigen Snb“ 
stanzen. Dafi nnn das Wasser sowohl in die Zellhaut wie in das 
Protoplasma eindringen kann, ist klar, da beide, wie wir salien, selbst 
wasserdurcbtrankt sind. Eine andere Frage ist die nach der Auf- 
nalime der gelosten Korper; diese ist nicht obne wei teres selbst- 
verstandlicli, nnd tatsachlich konnen aucli nicbt alle wasserioslichen 
Snbstanzen ins Innere der Zelle gelangen. Wenn wir fragen. ob das 
an den Eigenschaften der Zellhaut oder des Protoplasmas liegt, so 
mlissen wir zunachst die physikalischen Gesetze der Diffusion nnd 
der Osmose besprechen; denn in diese Kategorie von Erscheimnigen 
liaben wir die Vorgange bei der Stoffanfnahme der Zellen einzu- 
reihen. 

Es ist bekannt, daB zwei miteiiiander mischbare Fliissigkeiten 
Oder Losungen, z. B. Alkohol nnd Wasser oder Wasser nnd wasserige 


48) DaS die nach ikrem Vorkommen im Zellkern sog. Niikleoproteide (S. 4 1 
lediglich im Kern, nicht im Gytoplasma vorkommen, ist mindestens unbewiesen. 

sie auch Reservestoffe sein konnen, lehrt n. a. die Erfahrnng, dafi die ver- 
mutlich aus ihnen aufgebaiiten Kernkorperchen bei der Kernteiiung ^'erbraueht, 
nachher wieder gebildet werden (Meyee 1. c.; vgl auch Pratje 1921 Z, t d. 
ges. Anat, I 02 171). Interessant ist, dafi mikrochemische Untersucimngen darauf 
Mndeuten, daiS die Stoffe, die die Zellkerne verschiedener Pflanzen aufbauen, ver- 
schieden sind (Biedeemann 1919 Pflugebs Arch. 178 358). 

49) Ueber den Gehalt der GMorophyllkorner an EiweiBstoffen und an Lipoiden 
vgl. Molisch 1916 Zeitschr. f. Bot.; 8 124; Meyer 1918 Flora 11/12 85; Liebaldt 
1913 Zeitschr. f. Bot. 5 65; Biedermanr- 1918 Flora 11/12 560. (S. auch Kap. 9.) 

1) Man vgl. auch; HoBER 1922 Physikalische Ghemie der Zelle. 4. Aufl. Leipzig 
Livingston 1903 Role of diffusion and osmotic pressure in plants* Chicago. 


Die osmotisciieD Eigenschaften der Zelle. 19 

Kiipfervitrlollosiiiigj wenn sie yorsichtig in einem hohen Glaszylinder 
iibereinaiidergescliiGiitet werden, zunachst zwei deutlich voneinander 
getrennte Massen darstellen. Bald aber schwindet die scbarfe (jrenz- 
linie zwischen beiden, indem Knpferyitriolmolekille in das Wasser 
nnd umgekelirt Wassermoiekule in die Kupfervitrioilosnng zu wandern 
beginnen. Diese unter dem Namen Diffusion bekannte Stoff- 
wanderung ist durch die ungleiche Verteilung von Stoffen im Eaume 
bedingt, und sie geht so lange, bis eine vollige Vermischung statt- 
gefunden hat, bis also die Fliissigkeitsmasse eine einheitliclie geworden 
ist, tiberali die gleiche Konzentration hat. Venn nun aber die Dif- 
fusion sich an zwei Flussigkeiten vollzieht, die nicht frei aneinander 
grenzen, sondern durch eine porose Wand getrennt sind, so spricht 
man von Osmose. Wahlen wir wieder Wasser und wasserige 
Kupfersulfatlosung; bringen wir diese in den Schenkeln einer U-formig 
gebogenen Glasrdhre unter und trennen sie durch eine Scheidewand 
{s Fig. 2) aus tierischer Blase Oder Pergamentpapier, so Mit sofort 
aiif, daJB die beiden Stoffe nicht gleichmahig durch diese Wand hin- 
durch konnen, vielmehr das Wasser in groBeren Mengen ziim Kupfer- 
sulfat eindringt als umgekehrt dieses zum Wasser. 

Die Folge mufi nattirlich eine Zunahme der Fltissig- 
keit auf der Kupfervitriolseite, eine Abnahme auf 
der Wasserseite sein. Dasseibe Eesultat wtlrden wir 
bei Verwendung beliebiger anderer Salze oder von 
Alkohol an Stelle des Xupfervitriols erhalten. DaB 
aber der Erfolg wesentlich von der Beschaffenheit 
der trennenden Membran abhdngt, zeigt ein Versuch 
mit einer dtinnen Kautschukhaut zwischen Alkohol 
und Wasser; in diesem Falle geht mehr Alkohol Fig. 2. 
als Wasser durch die Wand hindurch. Das End- 
resultat aller solcher Versuche ist aber, solange die trennende Wand 
permeabel fiir beide Korper ist, immer eine vollige Vermischung, so 
daB also auf beiden Seiten der Wand gleiche Konzentration herrscht. 
Die wasserdurchtrankte Zellmembran yerhalt sich nun wie Pergament- 
papier Oder tierische Blase, setzt also dem Durchdringen von Wasser 
einen geringeren Widerstand entgegen als dem der Salze; mit der 
Zeit vermdgen aber doch auch diese durch sie zu passieren, und nur 
fiir groBmolekulare Korper wie Gummi, EiweiB, Kongorot usw. ist 
die Zellhaut schwer oder gar nicht permeabel. 

Die osmotischen Eigenschaften des Protoplasmas weichen 
dagegen von denen der Zellhaut ab und erinnern an soiche, die man 
an den sog. semipermeablen Membranen beobachtet hat. Diese sind 
namlich fiir gewisse Stoffe, z. B. fiir viele Salze, Zucker, schwer 
permeabel, wahrend sie von Wasser leicht durchdrungen werden. 
Setzt man also eine soiche semipermeable Membran an Stelle der 
Wand im Versuch Fig. 2, so tritt zwar das Wasser zum Kupfer- 
vitriol, aber fast nichts von diesem zum Wasser. Es kann daher 
unter diesen ITmstanden auch nie zu einer endlichen gleichmafiigen 
Vermischung beider Fliissigkeiten kommen, es bleibt eine einseitige 
Ansammlung des einen Stoffes bestehen. Semipermeable Membranen 
treffen wir in den sog. „NiedersGhlagsmembranen“ an, die bei der 
Beriihrung w^sseriger Ldsungen, z. B. von Ferrocyankalium und 
Kupfervitriol oder von Tannin und Leim entstehen. Die auftretenden 
Flillungen, das Ferrocyankupfer und der „gerbsaure Leim“, lassen sich 

2 * 
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nun wolil in Form von Hauten gewinnen, die an Stelle der Scheide- 
wand in Fig. 2 eingesetzt werden kdnnten, aber so zerbrecblich 
sind dafi sie zum Experimentieren ungeeignet waren. Desnalb hat 
"W". Fi’ei'Fek in seinen grundlegenden Untersuchnngen anf diesem 
GeMete die NiederscMagsmembran von Ferrocyankupfer i n die Wand 
oder an die Wandeiner porosen Tonzelle von der F(Kni gelagei t, 
wie sie beim DANiELLSchen Element Verwendung findet. Dadurch ge- 
winnt die Niederschlagsmembran Festigkeit, und der Versuch nimmt 
die Gestalt unserer Fig. 3 an. Ftilit man dann ins Innere der lonzelle 
eine Losung von Rohrzucker, far den die Ferrocyankupfermembran 
impermeabel ist, und stellt die Tonzelle in Wasser, so kann nach dem 
Gesagten von einer Diffusion des Zuckers keine Rede sein, dagegen 
muB das Wasser nach innen stromen, was man an einem Steigen 
der Zuckeriosung im Rohr E bemerkt. Man kann also auch sagen; 

die Zuckeriosung in der Zelle saugt Wasser 
gegen den hydrostatischen Druck der Flussig- 
keit im Steigrohr ein. Sperren wir das Rohr E 
mit Quecksilber Qu in seinem U-formig ge- 
bogenen Teil ab, so zeigt sich ebenfalls, daB 
der Wassereintritt trotz des Gegendruckes der 
Quecksilbersdule zunachst fortdauert. Es kommt 
schlieBlich zu einem Gleichgewichtszustand, 
wenn die eindringende Wassermenge pro Zeit- 
einheit ebenso groB ist, wie die durch den 
Quecksilberdruck herausgepreBte. Den Druck, 
der im Innern der Tonzelle herrscht, nennt 
man osmotischen Druck: die Hohe der 
Quecksilbersaule ist ein direktes Mafi fur ihn. 
Der Apparat heiBt deshalb Osmometer. 

Die PFEFEEESche Zelle hat nun mit einer 
in reinem Wasser liegenden Pfianzenzelle eine 
groBe Aehnliclikeit, wie das Fig. B darstellt. 
Der Fiillung der Tonzelle entsprieht der Zell- 
saft, der ja in der Tat zum Teil aus Rohr- 
zucker bestehen kann; das Protoplasma wird durch die Ferrocyan- 
kupfermembran vertreten und die Zellwand durch den Ton, die aller- 
dings im Gegensatz zu diesem meist mehr oder minder elastisch 
dehnbar ist. Wird also z. B. die Zelle einer Alge (Big. 1) in Wasser 
gebracht, so strSmt dieses durch Zellhaut und Protoplasma in die 
Vakuole. Die Zellhaut wird dabei elastisch gedehnt und es tritt 
schlieBlich ein Gleichgewichtszustand ein, bei dem die in der Zeit- 
einheit ein- und austretenden Wassermengen gleich groB sind: 
osmotischer Druck und Spannung der Zellhaut halten sich die Wage. 
Der osmotische Druck auBert sich also an der lebenden Zelle durch 
die Verlangerung bzw. Spannung der Zellhaut. Macht man mit einer 
feinen Nadel einen Einstich in die langen Zellen einer Fitella (Arm- 
leuchteralge), die man zwischen Daumen und Zeigefinger halt, so kann 
man die Kontraktion, die mit dem Aufheben des Druckes erfolgt, 
ftihlen. In anderen Fallen laBt sie sich durch M e s s u n g feststellen. 
In der unverletzten Zelle wird durch diesen osmotischen, auf der 
Wand lastenden Innendruck, der nattirlich gleich dem von der Wand 



zelle. N Niederschlags- 
membran. Z Zncker- 
losung. R Manometer- 
rohr, bei Qu mit Queck- 
silber gefiillt. 


2) Pfefpek 1877 Osmotische Untersuchungeii. Leipzig. Neudruck 1921. 
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auf innen wirkenden Dra ist und iii Atmospliaren ausgedruckt 
werden kann, und den man ais T u r g o r d r u c k oder Turgorkraft zu 
bezeiclinen pfiegt, das Protoplasma fest an die Zeilliaut angeprefit; 
ohne solcke Widerlage wtirde es dem Druck so wenig gewachsen sein 
wie die Ferrocyankiipfermembran ohne die Tonzelle. 

Da das Protoplasma von den Kiederschlagsmembranen aus gerbsanrem Leim 
Oder aixs Ferrocyankiipfer abweicht, nnd viel mehr einer Flxissigkeit als einem 
festen Korper gleicbt, so ist es von Interesse, da^ auch Fliissigkeiten die Eigen - 
scbaften der Semipermeabilitat besitzen konnen. So ist Wasser fur Aether 
dnrchlassig, fiir Benzol nicht, nnd wenn eine Wasserschicht in eine Membran ein- 

f elagert wird, die einerseits an Aether,, andererseits an Benzol angrenzt, so sind 
ie Bedingungen fiir die Entstehung eines osmotischen Ueberdruckes anf der 
Benzolseite gegeben^j. 

^ W wir untersuchen, fiir welche Stoffe das Protoplasma per- 
meabel ist und fiir welch e nicht, so konnen wir zu bestimmen yer- 
suchen, welche Stoffe aus dem Zeilsaft nach auJBen diffundieren 
(Exosmose) oder welche yon auBen nach innen diffundieren (Endos- 
mose). — Nun kennen wir wenigstens in einigen Fallen den In- 
halt der Vakuole genau genug, um eine eyentuelle Exosmose aus 
ihr sicher feststellen zu konnen. Vor ailem konnen wir ftirs erste 
auf die Farbstoff e (S. 5) hinweisen, die sich haufig in der Vakuole 
vorfinden und direkt zu sehen sind. Werden Zellen der roten 
Rtibe Oder der Ligusterbeere, die durch roten Zeilsaft ausgezeichnet 
sind, in Wasser gelegt, so sieht man tagelang diesen Farbstoff nn- 
yer^ndert bleiben. Wird aber das Protoplasma durch Hitze oder Gifte 
abgetbtet, so diffundiert der Farbstoff nach auBen. Wir sehen aus 
diesem Versuch also zugleich, daB nur das lebende Protoplasma die 
Eigenschaft der SemipermeabiliUt, zum mindesten bestimmten Stoffen 
gegeniiber, besitzt. 

Plasmolyse. Zu einer allseitigen Kenntnis yon der Permeabilitat 
des Protoplasmas gelan gen wir aber durch das Studium der Ex os- 
mose nicht, weil wir auf die zufallig in der Vakuole yorkommenden 
Korper beschraukt sind und weil wir diese auBerdem nicht alle kennen 
Oder nicht bequem nachweisen konnen. Studieren wir dagegen die 
Endosmose, so sind wir zwar in der Wahl der Korper, die wir 
an die Zelle herantreten lassen, unbeschrankt, ailein ob wir zu Ee- 
suitaten kommen, hangt dayon ab, ob wir bestimmte Kriterien fiir die 
Aufnahme oder Nichtaufnahme finden. Ein solches Kriterium, und 
zwar zunadist fiir die Im perm eabili tat des Protoplasmas, liefert 
uns nun die Plasmolyse, eine Erscheinung, mit der uns zuerst 
Nageli'^) bekannt gemacht hat, und die dann durch Arbeiten yon 
Pfeffer^), de Vries ’") und yielen jtingeren Forschern, yor allem 
Fitting, in so heryorragender Weise bearbeitet worden ist, daB sie 
nicht nur eines der meist studierten Phanomene der Pflanzenphysio- 
logie ist, sondern auch das groBte Interesse fiir die Lehren der all- 
gemeinen Chemie gewonnen hat. 

Wir gehen wieder yon der Betrachtung einer Algenzeile aus, die 
im Wasser liegt, also kein „Sattigungsdefizit“ an Wasser aufweist, 
und nehmen an, der Inhalt ihrer Vakuolenfliissigkeit sei uns bekannt, 
z. B. eine 10-proz. Eohrzuckerlosung. Jetzt untersuchen wir mikro- 


3) Nernst 1890 Zeitschr. f. physik. Chemie 6 37. 

4) Nageli 1855 PflanzenphysioL Unters. 1 21. 

5) BE Vries 1877 Die mech. Ursaehen der Zellstreckung. Leipzig. 
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sfcopiscli, wie sich diese Zelle verhalt, wenn wir sie, mit scliwachen 
Rohrziickerlosiiiigcii bcginnend, in iintner stnrkere Roliiziickcrlosiiiigeii 

bringen. Die Zellwand wird offenbar mehr und mehr entspannt — 
uad zwar uater Verkleinerang der gesamten Zelle, wenn die "Wand 
durch den Binnendruck elastisch gedebnt war — und wir werden 
endlich zu einer Konzentration der AuBenlosung kommen, bei welclier 
die Zellhaut eben ganz entspannt ist. Das wird vielieicht in einer 
11-proz. LSsung der Fall sein. Wenn wir jetzt die Konzentration 
der Rohrzuckerlosung nocb mehr steigern, so wird der Vakuole weiter 
Wasser entzogen, und sie wird sich weiter verkleinern: nunmehr 
werden sich aber die Zellhaut und das Protoplasma ihren Eigenschaften 
entsprechend ganz verschieden verhalten: Das Protoplasma folgt an- 
dauerndder sich verkleinernden Vakuole, die entspannte Zellhaut aber 
nicht mehr und so mufi es zu einer Abhebung des Protoplasinas von 
der Zellhaut kommen, zur „Plasm oly se“, die (Fig. 4 Hh in den 
Ecken der Zelle beginnt, und wenn die AuBenldsung hinreichend stark 



Fig. 4. Junge Zelle aus dem Rindenparenehym des Bliitenstieles von Gephalaria 
leucantha. ni Zellhaut, pi Protoplasma, v Vakuole. / in Wasser. 11 in L-proz. 
Salpeterlosung. Ill in 6-proz. Salpeterlosung, IV in 10-proz. Salpeterlilsung. 

Nach de Vries^). 

ist, damit endet, daB der Protoplasmaschlauch als Ellipsoid oder Kugel 
frei im Innern des Zellgehauses liegt (Fig. 4 jr). Hat man die 
plasmolysierende Losung mit einem passenden Farbstoff, z. B. Indigo- 
karmin, Anilinblau gefarbt, dann sieht man, daB sie durch die Zell- 
wand durchgegangen ist und den Raum zwischen der Wand und dem 
farblosen Plasma ausfiillt ; der Versuch zeigt zugleich die Durchliissig- 
keit der Membran, die Undurchlassigkeit des Protoplasma.s fiir diesen 
Farbstoff. Gibt man zur plasmolysierten Zelle wieder Wasser. so 
wird die Plasmolyse rilckgangig, ohne daB die Zelle einen siditbaren 
Schaden genommen zu haben braucht. Mit dem Abtoten des Proto- 
plasmas, z. B. durch Erhitzen, werden aber seine diosmotischen Eigen- 
schaften ganz verandert; es ist jetzt nicht nur fur Farbstoff e, sondern 
auch fur andere gelOste Substanzen durchlassig. Tote Zellen kounen 
nicht mehr plasmolysiert werden. 

Noeh ein Wort iiber Volumanderung des Protoplasmas bei Plasmolvse: In 
turgeszentem Zustand der Zelle ist es durch den osmotisehen Druek des Zellsaftes 
einerseits, die Spannung der Haut andererseits zusammengeprefit, desgleiehen Isei 
Plasmolyse durch die wasserentziehende Kraft der plasmolysierenden Bosung und 
des Zellsaftes; urn so starker, je starker deren osmotisohe Leistungafahigkeit ist. 
Die Krafte im Protoplasma, die dieser Pressung Widerpart halten, sind, fails es 
fiussig ist, im wesentlichen osmotisohe Krafte der in ihm geiosten Stoffe, falls es 
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mehr oder minder zaMe-gallertig ist, treten liinzu Quellnngskrafte, derart, dafi 
Quell lings- nnd osmotisclie Krafte im Protoplasma zusammen dem osmotisclien 
Druek des Zeilsaftes einer-, der Hautspannung andererseits Gleichgewiciit iialten. 
Haben wir vakuolenfreie Zellen mit recht zanem, an Kristalloiden armen Proto- 
plasma, so kann der Fall eintreten, daB fast lediglicli die Quellungskrafte in ihm 
als Gegenspieler des von auBen auf ihni lastenden Druckes in Frage kommen und 
die sparlichen Blektrolyte in seinem Innern wesentlicb nnr die Wirkung haben, 
da^ sie den Quellungszustand beeinflussen. Eei solchen Zellen (Karposporen von 
Potalgen) hat Walter^) festgestellt, dafi das Volumen des Protoplasmas bei Plasmo- 
lyse (mittels Eohrznckerldsung) nicht konstant bleibt, sondern infolge von Bnt- 
quellung durch die Plasmolytika kleiner wird. Dabei vrird, solange der relative 
Dampfdruck des plasmolysierenden Mittels (folglich auch des mit ihm sich ins 
Gleiehgewicht setztenden Protoplasmas) von 1 auf 0,96 absinkt, das Quellungs- 
wasser unter entsprechender Volumverkleinerung leicht abgegeben; in starker kon- 
zentrierten plasmolysierenden Losungen wird aber das Wasser im Protoplasma weit 
fester gehalten, mit anderen Worten, das Volum des Plasmas bleibt von diesem 
„kritischen Dampfdruck" ab fast konstant trotz Zunahme der Konzentration der 
plasmolysierenden Losung. Walter kann daraiis den bemerkenswerten Schlui 
ziehen, dai3 die Quellungskurve der lebenden Substanz ebenso verlauft wie die 
bestimmter toter Quellkorper, Nuklein, Kasein oder Gelatine ^). 

Auch die Zellhaut verandert ihr Volumen bei Plasmolyse; auber ihrer 
elastischen Dehnung wirkt auch ihr Quellungsbestreben als Antagonist des Turgor- 
druckes, wie man besonders leicht an den Zellen bestimmter Meeresalgen sieht. 
Hier quellen unter Umstanden die inneren Zellhautschichten in starken Losungen 
so energisch, daO es gar nicht zu einer Abhebung des Protoplasmas von der Wand 
kommt; werden dann die Zellen wieder in schwachere Losungen iibertragen, so 
entquillt die Zellhaut ziinachst wieder unter dem Einflu^ des sich von innen an 
sie anlegenden Inhalts; dann wird sie elastisch gedehnt und gespannt®). 

Abgesehen von dieser unter dem BinfM des Innendrucks stehenden Ent- 
quellung wir ken aber die Plasmolytika, die ja die Zellhaut im Gegensatz zum im- 
permeablen Protoplasma durchdringen, auch als solche auf den Quellungszustand 
der Haut ein. Die aus Pektinkorpern (S. 9) bestehende Zellhaut bestimmter 
Meeresalgen verhalt sich dabei ahnlich wie Agar und anders wie Gelatine oder 
andere Quellkorper, die als amphotere Blektrolyte anzusprechen sind, denn Salze 
wirken schon in schwachen Losungen auf sie stark entqueliend. Bei starkerer 
Konzentration zeigt sich, da§ Salze mit verschiedenen Anionen sich derart ver- 
halten, daS Nitrate weniger entqueliend wirken als Chloride, diese weniger als Sul- 
fate; hier tritt iins also jene von Hofmeistee. festgestellte und seitdem so iiberaus 
haufig bei Quellungs- und anderen Brscheinungen beobachtete sog. lyotrope Anionen- 
reihe entgegen*"’). 

Plasmolytisclier Grnmclwert.. Die Konzentratioiij die der Zell- 
saft im Augenblick der Abhebung des Protoplasmas von der Zell- 
membran besitzt und die wir messen an der (am besten durch 
die Zahi der g-Molekule im Liter ausgedriickten) Konzentration der 
Aufienlosung, welche eben eine solche Abhebung bewirktj nennen 
wir osmotischen Wert, genauer „osmotischen Wert bei Grenz- 
plasmolyse“, oder auch plasmolytischen Grundwert des Zeilsaftes (der. 
Zelie)io). 

Dieser o s ni ot is oh e Grundwert ist oEfenbar nur in dem Fall gleich dem 
osmotischen Wert im wassergesattigten Zustand, dal^ die Zellwand 
nicht dehnbar ist. In alien anderen FMien, so zumal in jungen wachsenden 
Zellen oder etwa in den Schliebzellen der Spaltoffnungen (Kap. 4), die stark dehn- 


6) Walter 1923 Jahrb. wiss. Bot. 02 145. 

7) Ueber mikroskopisch sichtbare Veranderungen im Protoplasma infolge von 
Plasmolyse: Kuster 1910 Zeitschr. f. Bot. 2 689. Lu]S-deCtARI>h 1911 Sv. Akad. 
Hand!. 47. Berthold 1886 Studien iiber Protoplasmamechanik S. 152. Pfeffer 
Physiologic II 324 Anm. Bender zit. S. 31. 

8) Kotte 1914 Diss. Kiel 

9) Walter i. c, ; dort auch die Literatur und Angaben iiber EinfluS von An- 
elektrolytlosungen, Sauren und Basen auf die Quellung von Agar und Zellhauten. 

10)"Hofler 1918 Denkschr, Akad. Wiss. Wien, math.-nat. KL 95 99. 
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bare Zellwaade haben, ist der osmotische Wert bei Grenzpksmolyse ungefahr _im 
seiben Mafie grbjSer als der osmotische Wert im wassergesattigten Zustand, _als sich 
das ZeMTOlumen bei der Bntspannung der Zellwand verkleinert hat. Bei Zellen 

■von Landpflanzen, die im natiiriiclien Znstand niclit voli mit Wasser gesattigt smd, 
und bei Zellen von Meerwasseralgen, liegt der „ osmotische Wert ini natur- 
lichen Ziistand“ zwischen dem bei Wassersattigung mid bei CTren74ilasmolyse. 
Wir werden anf diesen Funkt noch vielfach zuriickkommen niiissen. Wenn es 
sich nm piasmolytische Studien im allgemeinen handelt und nicht iini die Eestmi- 
mung der osmotischen Verh^tnisse in ganz bestimmten Zellen, bedient man sich 
daher mit Vorliebe ansgewachsener Zellen mit wenig oder nicht dehnbaren Zell- 
hauten, nnd zwar besonders gem solcher mit gefarbtem Zelisaft, bei denen die 
Abhebung des Protoplasmas von der Zellhaut sich besonders gut beobaehten 
imt Das klassische Objekt von de Vries sind die Epidermiszellen der Blatt- 
unterseite von Ehoeo discolor. 


Losungen, welche Plasmolyse bewirken, neniit man hypertonischej 
solche, die wegen zu geringer Konzentration keine Plasmolyse aus- 
losen, aber hypotonische. Hypertonische Losungen sind mit dem Zeli- 
saft der plasmolysierten Zelle isotonisch. 

Plasmometrie. Statt den osmotischen Wert bei GrenzpIasmolyse^M 
zu suchen, kann man ihn auch, wie Hofler^®) eingeliend dargelegt hat, 
errechnen, indem man einerseits das Volumen des in einer stark hyper- 
tonischen Lbsung, deren Konzentration man keimtj kontrahierten 
Protoplasten (genauer das Volumen des Zellsaftes) mifit, andererseits 
das Volumen bei Grenzplasmolyse. Unter der Voraussetzung, daJS 
das erstere sich zum letzteren verhalt, wie die verwendete Konzen- 
tration zu der gesuchten, welche Grenzplasmolyse bewirkt, laBfc sicli 
die letztere berechnen. Hofler nennt diese Methode, die in seinen 
Handen ihre Brauchbarkeit erwiesen hat, die plasmometrische; freilich 
ist sie nur bei recht regelmafiig geformten Zellen anwendbar, weil 
sonst die Berechnung der Volumina mit starken Fehleni behaftet sein 
kann, auch muB das Volumen des Protoplasmas selbst in Reclinung 
gesetzt werden, wenn nicht Zellen vorliegen, bei denen dieses im 
Vergleich zu dem der Vakuole zu vernachlassigen ist. Auch setzt. 
wie Renner ausfiihrt, ihre Verwendbarkeit Yoraus, daB der osmotische 
Wert des Zellsaftes mit Verringerung des Losungsvolumens im seiben 
Verhaltnis ansteigt, wie der osmotische Wert der plasmolysierenden 
Rohrzucker- (oder sonstigen) Lbsung mit deren Konzentration. 

So einfach wie oben geschildert vollzieht sich indes die Plasmolyse 
nicht Schon 1854 hatte Pringsheim beobachtet daB die Trennimg 
des Protoplasmas von der Zellwand nicht erfoigt wie die zweier 
Membranen, sondern wie die „Loslbsung einer kletegen Substanz you 
einer Haut“, und hatte auch schon Faden von Protoplasma, die nach 
eingetretener Plasmolyse Wand und zurtickgetretenes Protoplasma 
miteinander verbinden, gesehen. Nachdem dann andere Forscher 
(Gardiner, Chodat) geschlossen hatten, dafi diese Fadenbildung 
in einer Verwachsung oder ahnlichen intimen Verbindung der Zell- 


11) Der osDiotische Wert des Zellsaftes bei Grenzplasmolyse vird wohl auch 

als dessen „osmotischer Druck“ bezeichnet — falschlich. denn wenn die Zelle 
plasmolysiert ist, libt offenbar der Inhalt keinen Druck kuf die Wand aus, die 
vielmehr entspannt ist. Spricht man gleichwohl von osmotischem Druck, so ist das 
ebenso inkorrekt, wie wenn man von dem gar nicht vorhandenen osmotischen Druck 
einer in einem Glas befindlichen Zuckerlbsung sprechen wolite. Der Druck tritt 
vielmehr erst dann in Erscheinung, wenn man die Lbsung in Kontakt mit der 
semipermeablen Wand eines Osmometer und diesen in Wasser bringt. fVd. Ur- 
sprung u. Blum 1920 Biol. Cbl. 40 193.) & 

12) Enters, iiber den Ban und die Bildung der Pflanzen zelle. 
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wand mit dem Protoplasma begriindet sein mtlsse, ftlhrte Hecht aus, 
dafi das Plasma stark an der Zellwand adhariert, dann zunachst etwas 
gedehnt und endlich derart dnrchgerissen wird , dafi einzelne 
Teile von ibm der Wand angelagert bleiben, wenn die Hanptmasse 
sick von ihr zuruckzieht. Diese wandstandigen Teile bleiben dann 
eine Zeitlang dnrcb zarte FMen mit dem abgekobenen Teil in Ver- 
bindnng (Fig. 5). Nenerdings 
beobachteteHANSTEEN ^^), daB 
der Protoplasmakorper bei 
Plasmolyse dnrcb eine zahe, 
im Ultramikroskop hell anf- 
lenchtende und sich von 
dem optisch leeren Proto- 
plasma deutlich nnterschei- 
dende Substanz peripher um- 
grenzt ist Sie soil aus Li- 
poiden, und zwar teils in 
Wasser loslichen, teils nur 
geqnollenen Phosphatiden be- 
steben, die als sebr stark 
oberfiacbenaktive lyopbil- 
kolloide, scbleimige Htille das 
Protoplasma umgeben und 
im normalen, nicht plasmo- 
lysiertem Zustande der Zelle 
von diesem aus in die Zell- 
wand iibergehen und diese 
durcbsetzen. Diese Lipoid- 
scbicht muBte natiirlicb bei 
Plasmolyse zerrissen werden, 
und die neu entstebende Ober- 
flacbe des znrtickgetretenen 
Plasmakorpers konnte (als 
Kunstprodukt) in ibren di- 
osmotischen und sonstigen 
Eigenschaften grundverscbie- 
den sein von der normalen 
Peripherie des Protoplas- 



Fig. 5. Epidermiszelle der Zwiebelschuppe bei 
begirmender Plasmolyse. a bei schwacher Ver- 
groBeruDg. h Ein Stiick dieser Zelie bei 
starker vergroBert; es sind die feinen Ver- 
bindungsfaden zwischen dem an der Wand 
bleibenden nnd dem ziiriickweichenden Plasma 
zu seben (Jost). 


mas 

Stellen wir aber zunacbst 
einmal die Bedenken, welcbe 
diese Befunde gegen die Ver- 
wertbarkeit der Plasmolyse 

ftir die diosmotischen Eigenschaften der lebenden Zelle im normalen 
Zustand in uns aufsteigen lassen, zurtlck, so laBt sich mit Hilfe der 
Plasmolyse feststeilen, daB das Protoplasma fiir zablreicbe wasserloslicbe 
Stoffe scbwer oder nicht permeabel ist. Wenn nur die richtige 
Konzentration gew^blt wird, gelingt die Plasmolyse mit Robrzucker ^ 
so gut wie mit Traubenzucker oder etwa mit Kalksalzen. Die richtige 


13) Hecht 1912 Beitr. z. Biol. (Cohn) II 136. 

14) Hansteen 1922 Meld. fr. Norges Landbruksh. 1. 

15) Vgl. auch Kustee 1910 Zeitschr. f. Bot. 2 359. 
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KoHzeatration aber kann empirisch bestimmt werden. Zutn Vergleich 
der plasmolytischen Oder osmotischen Wirksamkeit verschiedener bub- 
stanzen muB man diejenige Konzentration eines Stoffes aufsuchen, 
weicbe Grenzplasmolyse bewirkt (Fig. 4, III unten). Diese Konzen- 
tration hat dann eine etwas starkere osmotische Wirksamkeit als der 


Zellinhalt. . « t , 

Untersuchungen von de Vexes haben gezeigt, dafi die osmotische 
Wirkung nicht vom Gewicht der Substanz, sondern von der An- 
zahl der gelosten Teilchen abhiingt. Das gilt freilich nur fiir 
auBerst verdiinnte Losungen. Die gleiche Zahl von Molektilen aber 
werden wir erhalten, wenn wir die Substanzen im Verhaltnis ihres 
Molekulargewichtes losen. Hat man in einem Liter so vie! Gramm 
gelQst, wie die Molekulargewichtszahl angibt, so nennt man diese Ein- 
heit ,.ein Gramm-M olekiil im Liter" oder ein ,.Mol“. Von Rohr- 
zucker miissen demnach 342 von KOI 74 g, von NaCI 68 g im Liter 
gelost werden. wenn man ein Mol, sog. „volummolare Losungen" 
haben will, de Vexes fand also, daB ein Mol Invertzucker, Rohr- 
zucker, Aepfelsaure, Zitronensaure etc. einer jeden wasserlQslichen, 
organischen metallfreien Substanz gleiche osmotische Wirkung hat. 
Verdtinnte aquimolekulare Losungen sind isosmotisch. 

Es mag gleich hier erwahnt werden, daS man die Flasmolyse in der Chemie 
zur Bestimmnng des Molekulargewichtes benutzen kann, wie de Vries an deni 
Beispiel der Eaffinose gezeigt hat. Fur diese in der .Runkelriibe sieh findende 
Zuckerart sind verschiedene MolekulargroSen angenommen worden, zwisehen denen 
zu entscheiden war: 

1) + 3 H.,0; MoL-Gew. = 396 

2) 5 h , o ; „ = 594 

3J C,AAo+10H,O; ,, =1188 


Es wurden nun die eben plasmolysierenden Losungen von Eaffinose und von 
Eohrzucker fiir ein und dasseibe pflanzliche Objekt festgestelit, und aus deren 
Konzentration ergab sich, daS 3,42 Proz. Eohrzucker isosmotisch, also aueli iitjui- 
molekular mit 5,96 Proz. Eaffinose ist. Da 3,42 Proz. Eohrzucker 0,01 .Mol im 
Liter ist, so muB auch 5,957 Proz. Eaffinose = 0,01 Mol sein, also muB das Mole- 
kulargewicht der Eaffinose (inkl. Kristallwasser) 596 sein, was mit der Forme! 2 
stimmt, deren Eichtigkeit spater auch auf anderem Wege festgestelit wurde. 


Aber nicht die ausgezeichneten Stndien von i>e Vries, vielmelir 
die schon erwahnten von Pfeffer sind in diesen .Fragen grundlegend 
gewesen; ilber sie sei zunachst noch folgendes nachgetrageii : Pfeffkh 
kam es bei seinen osmotischen Untersuclmngen darauf an, zu zeigen, 
dafi die hohen osmotischen Drucke, deren Existenz in gewisseii pflanz- 
lichen Zelien kurz vorher von ihm nachgewiesen worden war. (lurch 
Kristailoide, wie Eohrzucker, Kalisalpeter und andere Stoffe mit re- 
lativ kieinen Molekulen zustande kommen, w^lirend die Physiker bis 
dahin groJBe Molektile, wie sie bei den kolloidalen Korpern (EiweiB, 
Gummi etc.) vorkommen, zur Erzielung eines hohen osmotischen 
Druckes fiir notig gehalten hatten. Es waren eben nur Stoffe wie 
Pergamentpapier, tierische Haute als abscMieBende Membranen in den 
Osmometern verwendet worden, und mit diesen geben in der Tat die 
kolloidalen Korper hohere Drucke als die kristallinischen, weil nur 
die letzteren leicht durchdiffundieren. Als aber statt solcher Haute 
von Pfefeer die semipermeablen Niederschlagsmembranen in Benutzung 


16) DE Vries 1884 Methode zur Analyse der Turgorkraft. Jahrb. wiss. Bot. 

17) 1888 Bot. Ztg. 46 393. 
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genommen wurdei, erreiclite er hohe osmotisclie Drucke niit Hilfe foe 
.K ristalioiden. Ftr Eohrzucker yerschiedener Konzentration ergab ein 
Versuch folgende Druckhblien in Zentimeter Quecksilber: 

Zucker in Gew.-Proz, Dmckhdlie in em 
1 - ^53,8' 

: 2 ■■ . 101 , 6 . 

' . 4 : 208,2 

• ■ 6 , ■ ■ 307,5' 

, ■ ,1. ' ' 53,5 '' : 

Daraus ist zu entnehmen, dafi die osmotische Wirkung/ die er- 
zielte DruckbOliej ziemlicli genau der Konzentration proportional gelit. 
Berechnet man ans dem Mi ttei wert des von einer 1-proz. Lbsung 
in mebreren Versuchen erzielten Druckes = 55,5 cm Quecksilber, den 
Druck einer 34,2-proz. Losung (= 1 Mol), so findet man 1727 cm oder 
22,7 Atm. Diese Zabl aber bildet den Grundstein der van’t Hoff- 
scben Vergleicbnng des osmotischen Druckes mit dem Druck der 
Gase, Ftir die Gase gilt das BoYLEScbe Gesetz; „Das Produkt aus 
Volum und Druck eines Gases ist eine Konstante.^^ Wenn also das 
Volum abnimmt, mu6 der Druck im seiben MaB zunelimen. Bei ge- 
wohnlichem Atmospharendruck nimmt nun 1 Mol Sauerstoff (32 g) 
Oder 1 Mol Kohlensaure (44 g) einen Raum von 22,4 Litern ein. Korn- 
primieren wir das Gas, bis wir das Mol in ein em Liter baben, so 
miissen wir offenbar einen Druck von 22,4 Atm. aufwenden. Der 
Druck von 1 Mol Gas im Liter entspricbt also dem Druck von 1 Mol 
Robrzucker in der PrEFFEEScben osmotiscben Zelle, und auf diese 
Uebereinstimmung baut die van^t HoFFScbe sog. kinetische Tbeorie 
der Losungen, wenn sie sagt: der osmotische Druck beruht auf den 
StoBen der im Wasser gelosten Molekiile und lonen auf die Wand 
der Zelle, Uebrigens sind alle Ergebnisse botanischer Untersucbungen 
liber die Kobe des osmotiscben Druckes durchaus unabbangig von 
dieser physikalischen Tbeorie, die ja aucb niclit die einzig moglicbe ist)'^). 

So gut wie es bei den Gasen gleicbgiiltig ist, ob die in einem 
GefaB abgesperrten M olekiile einbeitlich sind oder cbemiscb verschieden, 
so muB es aucb fur die Kobe des osmotiscben Druckes in der Pflanzen- 
zelle obne Bedeutung sein, ob der Zellsaft nur aus Robrzucker be- 
steht, wie wir bisher annahmen, oder ob er ein kompliziertes Stoff- 
gemiscb darstellt. Solange diese Stoffe nicht cbemiscb aufeinander 
reagieren, und solange das Protoplasma impermeabel ist, so lange 
andert sicb aucb der osmotische Wert nicbt, und wir konnen seine 
GrdBe durcb Plasmolyse stets feststellen, einerlei ob wir die Natur 
der Stoffe kennen oder nicbt. Wenn wir also z. B. bei Anwendung 
einer 3,5-proz. Rohrzuckerlosung an irgendeiner Pflanzenzelle gerade 
eben die Anfange einer Plasmolyse konstatieren, wabrend die 3-proz. 
Losung nocb unwirksam war, so folgt aus diesem Versuch, dafi der 
Zellsaft bei Grenzplasmolyse ungefabr mit 3,5 Proz. Robrzucker isos- 
motiscb ist, also im Osmometer aucb denselben Druck austiben wiirde, 
wie diese Losung; das sind annabernd 3 Atmospbaren. Man kann 
aber anstatt des Robrzuckers aucb einen anderen Stoff zur Plasmolyse 
verwenden; kennt man nur dessen Molekulargewicht, so sollte die 
Berecbnung des osmotischen Druckes aus den Ergebnissen der plasmo- 
lytischen Untersucbung keine Scbwierigkeit baben. In der Tat hat 


18) VgL STEiis'BRmcK 1904 Flora 93 136. 
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man vielfach statt des Eolirzuckers auch Losungen von Mineralsalzen 
genommen ; dock fand schon de Vries, zu dessen UntersuchuDgen wir 
jetzt noch einmal zurilckkeliren, daB beim Vergleich der osmotischen 
Leistung organischer und anorganischer Stoffe der Satz, daB aqui- 
molekalare Losungen isosmotisch sind, nicht mebr gilt. 

Isosraotisehe Koeffizieiiteii. Es mflBten z. B. 101 g Kalisalpeter 
im Liter Losung denselben osmotischen Effekt geben wie 342 g Rohr- 
zucker; latsacMich wirken sie ungefabr wie l,6Mol Rohrzucker, also 
I'/smal so stark als man erwarten sollte. De Vries ^0 hat nun ge- 
zeigt, daB man bei manchen Kdrpern IV 2 -, 2-, 2V2-fach grSBere Wirkung 
erhalt als bei der aquimolekularen ZuckerlQsung; um ganze Zahlen zu 
gewinnen, setzte er die Wirkung einer bestimmten Losung = 2 und 
bekam dann fflr andere Substanzen mehr oder minder genau die Zahlen 
2, 3, 4, 5; diese Zahlen nennt man isosmotische Koef fizienten; 
sie geben an, um wieviel groBer der osmotische Wert einer bestimmten 
Substanz gegentiber Zucker — 2 ist, und sie sind zur Berechnung 
dieses Wertes bei plasmolytischen Untersnchungen von Wert. 

Der Grand, warum eine Salpeterlosung z. B. 1' ._,nial so stark wirkt, 
als man nach der Zahl der in ihr enthaltenen Molekille erwarten sollte, 
ist darin zu suchen, daB in verdiinnten SalzlOsungen die Molekule teil- 
weise in ihre Bestandteile, die ,,Ionen“_, zerfallen i,.dissoziieren“). So 
zerfallt z. B. der Kalisalpeter in das Ration K+ und in das Anion RO v'- 
Jedes Ion aber hat osmotisch dieselbe Bedeutung wie das ganze Molekul. 
Der Grad der Dissoziation hangt einerseits von der Verdiinnung der 
Losung, andererseits von der Natur der gelosten Substanz ab. Im 
Extrem konnen alle Molekiile dissoziiert sein. Die isosmotischen 
Koeffizienten geben zwar kein genaues, aber doch ein ungefahres MaB 
fiir den Grad der Dissoziation; ihre Bedeutung lag zundchst auf rein 
praktischem Gebiete, sie waren in ihrer Abrundung bequem, wenn man 
den osmotischen Wert einer bestimmten Losung kalkulieren wollte. 

Osmotische Koeffizienten. Neuerdings hat aber Fitting -“I in 
peinlich exakten plasmolytischen Versucben mit dem klassischen Objekr, 
Epidermiszellen von Rhoeo discolor, isosmotische Koeffizienten ver- 
schiedener Stoffe, bezogen auf den des Rohrzuckers = 1 zu er- 
mittein versucht. Eine Losung von Kalisalpeter, die 0,1 IMoIekul im 
Liter enthielt, zeigte sich in diesen Versuchen als isosmotisch mit 
einer 0,169 molekularen Rohrzuckerldsung. („Der isosmotische Koef- 
fizient von Kalisalpeter war 1,69“ — wobei bemerkt werden muB, 
daB solche Zahlenangaben nur fur die jeweilig verwendete Konzen- 
tration giiltig sind.) Auch fiir verschiedene Erdalkalisalze wurden 
die isosmotischen Koeffizienten genauestens festgestellt. Untersucht 
man nun, ob man zu den gleichen Koeffizienten gelangt, wenn man 
sie nicht auf plasmolytischem Wege mittels der lebenden Zelle, sondern 
mittels einer physikalischen Methode^'), die ebenfalls osmotische 
Drucke zu bestimmen erlaubt, namlich der kryoskopischen, bestimmt, 

19) DE Vries 1888 Bot. Ztg. 46 393. 

20) 1917 Jahrb. wiss. Bot. 57 653; 1920 59 1. 

21) Als solche kommen aufier der osmometrischen Methode noeh in Frage 
die Ontersucliung der Aendernng, die der Gefrierpunkt, der Siedepunkt, die Dampf- 
spanming, bei Eiektrolyten aucb. die Leitfahigkeit des Wassers dureh den Zusatz 
Idslicber Stoffe erfahrt. Die Messung mit Hilfe des Osmometers stdfit auf Sehwierig- 
keiten, und von den anderen ist, wie Fitting naber begriindet, fiir unsere Zwecke 
nur die Gefrierpunktmethode brauchbar. 
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so fiadet man, dafi die plasmolytiscli gefundenen Werte ftr Alkalisalze 
kleiner sind als die nacli der Gefrierpunktsmethode ermittelten; (fur 
KNOg betragt der physikalisclie Wert 1,78, der physiologiscke, wie 
erw^lint, 1 , 69 ), mit anderen Worten die AlkalisalzlSsungen zeigen sick 
im plasmolytisclien Versuch niclit so leistungsfakig, wie der Pkysiker 
erwarten sollte. Nun mussen wir vorgreifend bemerken, daB (S. 32) 
Salpeter und ebenso viele andere Salze wahrend des plasmolytiscken 
Versuckes in die Zellen einzudringen vermag, und aus diesem Grunde 
mufi er plasmolytisck weniger leistungsfakig sein, als der nickt oder 
kaum eindringende Rokrzucker. Tatsachlick zeigen solcke Salze, die 
nickt eindriiigen (Kalk- oder Magnesiumsalze) nickt diesen TJnter- 
sckied zwiscken plasmolytisck und kryoskopisck bestimmten Koef- 
fizienten; allgemein gilt aber dieser Zusammenhang zwiscken Per- 
meabilitat einerseits, Untersckied zwiscken physikalisck und pkysio- 
logisck bestimmten Koeffizienten andererseits nickt, so daJB die 
„Anomalie“ der Koeffizienten vorlaufig der Erklarung spottet und 
als irgendwie pkysiologisck bedingt kingenommen werden muB. 
Man nennt plasmolytisck ermittelte Koeffizienten darum besser nickt 
isosmotiscke, sondern osm Otis eke Koeffizienten. 

Vieileicht nock beacktenswerter ist der weitere Refund Fittings, 
daB der Koeffizient des Glyzerins, bezogen auf den des Rokrzuckers 
= 1 ganz versekieden ist, je nackdem man diese oder jene Pflanze zu 
den plasmolytiscken Versucken benutzt (fiir Begonienblattzellen = 1, 
fiir Rkoeo = 0,77). Da, wie spater zu sagen sein wird, Glyzerin 
auch zu den Stoffen gekort, die vielfack leickt permeieren, konnte 
man solcke Differenzen auf versekieden scknelles Eindringen des 
Glyzerins in versekiedene Zellen zuriickfukren wollen. Durck genaue 
Analyse der Ersekeinungen zeigte aber Fitting, daB diese Erklarungs- 
mbglickkeit nickt ausreickt, so daB wir auck kier von physiologisch 
bedingten, zunackst nock nickt erklarten Ersekeinungen reden mussen. 
— Auck Harnstoff kat einen „anomalen“ osmotiseken Koeffizienten. 

Ankangsweise sei erwahut, da6 man auck den osmotiseken Wert von aus- 
gepreiSten Saften mittels der Gefrierpunktmetkode ermittelt kat, indem man Blatter 
oder andere Organe, eventuell nack Gefrierenlassen auspreBte und dann den Ge- 
frierpunkt des Saftes bestimmte. So erkalt man Durckseknittswerte fur den osmoti- 
seken Wert vieler Zelien. Manckerlei Bedenken gegen diese Metkode, bei der man 
nickt reinen Zellsaft, sondern diesen gemisekt mit Quellungswasser des Protoplasmas 
erkalt, liegen auf der Hand, und es ist eigen tlick seibstverstandlick, dak man nickt 
zu ganz denselben Werten gelangt, wie auf plasmolytisckem Wege-*'^). 

Ueber die von Ruhland*^^) mit Erfolg benutzte Metkode Bargeus zur Be- 
stimmung isosmotiseker Konzentrationen mittels der Dampfdruckerniedrigung vgl. 
Eef. in Zeitsekr. f. Bot. 1913 5 712. Kritik bei Fitting (1920). 

Hoke des osmotischen Wertes. Was die Hoke des osmotiseken 
Wertes in versekiedenen Zellen, Geweben, Pflanzen angekt, so liegt 
in der Literatur eine gewaltige Zakl von Angaben vor, meist in der 
Form, daB die Autoren von dem „osmotiscken Druck“ in der Zelle 
reden und diesen in Atmospkaren angeben. So wird gesagt, daB 
Drucke von 5 — 10 Atm. ganz gewBknlich seien, daB Abweickungen 


22) Vgi. dazu Stoppel 1922 Zeitsekr. f. Bot. 12 256. 

23) Man vgl. z. B. Cavara 1905 Contr. alle biol. veg. Dixon u. Atkins 
1910 Notes Bot. School Dublin 2 47; Bottazzi, Wintersteins vergl. Pkysiologie 
1 1 346; Harris u. Lawrence 1917 Bot. Gaz. 64; Knudson u. Ginsburg 1921 
Am. Journ. Bot. 8 164; Sprecher 1921 Eev. g6n. bot. 38 11. 

24) 1915 Jakrb. wiss. Bot. 55 409. 
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nach beiden Seiten vorkommen , dafi der Druck auch im Hunger- 
zustande nie unter 3 Atm. sinke, dafi er in der Zuckerrube und 
Zwiebel auf 20, in Grasknotenzellen auf 40, in gewissen Salzpflanzen 
auf 100 Atm. steige, und noch hokere Werte erreiciie bei Pilzen, die 
auf konzentrierten Nahrlosungen wachsen. Unter osmotischem Druck 
ist in diesen Fallen stets gemeint der Druck, den die Grenzplasmolyse 
bewirkende AuBenlSsung im Osmometer entwickeln wtlrde. DaB dieser 
Druck nicht ein MaJ3 ist fiir den in den Zellen jeweils lierrsclienden 
Druck, daB dieser vielmekr auch abhangt von der Wassersattigung, 
die gewQhnlich nur bei StiBwasserpflanzen voll erreicht wird, sodann 
auch von der Frage, wie stark das Volumen der Zelle bei A^ asser- 
sattigung sich von dem im entspannten Zustande untersclieidet, ist 
oben schon erwahnt. 

k-iilWir reden also besser vom ,,osmotischen W-ert bei Grenz- 
plasmolyse", und da finden wir, dafi er in peripheren Geweben oft 
geringer ist, als in zentral gelegenen desselben Organs: dafi er an der 
Spitze groBer zu sein pflegt als an der Basis des Organs Das gilt 
auch fur Wurzeln, dock findet Monteoet dafi er in jugendlichen 
Dauerzellen der Wurzeln wieder ansteigen kann : Haxnig -‘) findet 
ihn bei Wurzeln von Land- und Wasserpflanzen durclischnittlich 
niedriger als in den Blattern ; Glei ekes gilt nach F.iBER -'■) ftir Mangrove- 
gewackse. Mit sinkender Temperatur (zwischen 0 und lO'O diirfte 
er wohl meist steigen, auch bei stark gesteigerter Temperatur steigt 
er an. Bei Hochgebirgspflanzen ist er holier als bei in der Ebene 
wachsenden Individuen derselben Spezies Epiphyten sollen einen 
niedrigeren Wert haben als ihre Unterlage und auch einen niedrigeren 
als im Boden wurzelnde Pflanzen ihrer Verwandtschaft Bei Para- 
siten dagegen hat man hOhere Werte als bei ihreii Wirten gefunden 
(Viscum)^*)- Der Wert zeigt sodann eine tagliche Periodizitat -■■’), indem 
er von frhh bis nachmittags vielfach als ansteigend befunden wurde. 
Auch Angaben uber jahreszeitlichen Wechsel fehlen nicht -’A- Den 
hSchsten Wert, der bis jetzt bei hoheren Pflanzen Qberhaupt gefunden 
wurde, fand Ruhland**®*) bei Statice, wenn er diese Pflanze in 10-proz. 
FochsalzlQsung ziichtete. Dann stieg der Wert in den Blattzellen so 
hock, dafi erst eine 6-mol. Traubenzuckerlosung Grenzplasmoly.se be- 
wirkte, eine Losung, die im Osmometer einen Druck von nicht 
weniger als 165 Atm. entwickeln wurde! 

Ob hohe osmotische Werte mehr auf hohem Gehalt des Zeilsaftes 
an mineralischen, von aufien aufgenommenen, Oder organischen. im 
Stoffweehsei gebildeten Stoffen beruhen, ist in jedem Einzelfall zu 
untersuchen. Der hohe Wert bei Statice ist auf Kochsalzgehalt zuriick- 
zufahren, der jahreszeitliche Wechsel in der GrSfie des osmoti.scIien 


25) Uespeueg u. Blum 1916 Ber. Bot. Ges. 34 88, 105, 123. BkciiEtt 1U20 
Beih. Bot. Cbl. 1 37, 63. 

26) 1920 Jahrb. wiss. Bot. 467. 

27) 1912 Ber. Bot. Ges. SO 194. 

28) 1913 Ber. Bot. Ges. 31 277. 

29) Meier 1916 Diss. Freiburg (Schweiz). 

30) Harris 1918 Am. Journ. Bot. 5 490 (Gefrierpunktmethode). 

31) Senn 1913 Verb. Hatiirf, Ges. Basel 24 179. 

32) Dixon u. Atkins 1913 Notes bot. school Trin. Coil. Dublin 2 154. 
Lewis, G. M. Tuttle 1920 Ann. of Bot. Hi 405. 

33) 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 409. 
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■Wertes auf je nach der Jahreszeit yerschiedenen Zuckergehalt In 
den Zellen der Riibe und der Zwiebel, die wir soeben ais Beispiele 
fur besonders hohe osmotische Werte genannt baben, ist derselbe 
offenbar eine weiter nicht niitzliclie Wirhung der angesamineiten 
Reseryestoffe. Warden diese, was bei anderen Reserves toff behaltern 
Mufig gescliieiit, zu groBeren Molektilen, z. B. Starke, kondensiert und 
unioslich, so beteiligen sie sich nicbt melir am Druck^\). Auch 
in anderen Zellen mag Aufstapelung von Stoffen die Hauptsaclie, der 
durch sie erzieite Druck eine Nebenwirkung sein; das trifft aber nicht 
allgemein zu. Vielfach hat der Binnendruck eine ganz bestimmte 
Funktion: durch ihn wird, wie schon bemerkt, die Zellmembran in 
Spannung gehalten und so lange sie sich in Spannung befindet, hat 
sie eine groBere Festigkeit als in der plasmolysierten Zelle. Auch 
einem diinnwandigen Kautschukballon kann man durch Spannung seiner 
Membran ganz ebenso eine erhohte Festigkeit geben. Tatsachlich 
besteht die Festigkeit, die wir an diinnwandigen, wachsenden Zellen 
beobachten, nur auf der Spannung der Haut; schon ein geringer 
Wasserverlust hebt sie auf und yernichtet die Straffheit der Zelle. 

PeriiieaMlitat des Protoplasiuas. Wir miissen nunmehr die 
plasmolytischen Untersuchungen yon einer ganz anderen Seite be- 
trachten, indem wir die Frage der Permeabilitat in den Vordergrund 
schieben. Plasmolyse setzt Impermeabilitat fiir die gelosten Stoffe, 
Permeabilitat fiir das Lbsungsmittel (Wasser) voraus. Da wir nun 
aber zum Plasmolysieren vielfach mit Erfolg auch Stoffe verwenden 
konnen, die notorisch wahrend des Lebens in die Zelle gelangen, z. B. 
Zucker, Salpeter und viele andere, muB man sich fragen, wie es zu 
erklaren ist, daB man sie gleichwohl im plasmolytischen Versuch ver- 
wenden und das Protoplasma als impermeabel fiir sie betrachten kann. 
Zunachst ware daran zu erinnern (S. 25), daB bei der Plasmolyse eine 
neue Oberflache mit anderen Eigenschaften als sie im normalen Zu- 
stand vorhanden sind, entsteht; vielleicht konnen wir aus plasmo- 
lytischen Versuchen iiberhaupt nicht auf die Permeabilitat im nor- 
malen Zustand schlieBen. So radikal vorgehen, hieBe aber das Kind 
mit dem Bad ausschiitten. Oder aber es konnten sich die Stoffe in 
so starken Losungen, wie sie zum Plasmolysieren notig sind, ganz 
anders verhalten, wie in dem vergleichsweise yerdiinnten Zustand, 
in dem sie im Leben die Zelle umsptilen; auch konnte die Zelle auf 
die reinen Salzlosungen ganz anders reagieren als auf die Stoff- 
gemische, denen sie normalerweise ausgesetzt ist Wir werden alien 
solchen Fragen spater wieder begegnen. Besonders beachtenswert ist 
aber folgendes: Pfeffee hat durch scharfsinnige Untersuchungen ge- 
zeigt, daB wahrscheinlich die Permeabilitat des Protbplasten nicht 
vom Gesamtproblem abhangt, sondern nur von seiner sehr diinnen 
Grenzschiclit, der Plasmahaut; eine auBere Plasmahaut entscheidet 
dariiber, welche Korper ins Protoplasma aufgenommen werden, eine 
innere, welche in die Vakuole eindringen konnen. Diese beiden 
Haute brauchen nun nicht gleiche Eigenschaften zu haben. Es kann 
also ein Korper reichlich ins Protoplasma eindringen und doch, wenn 
er die innere Plasmahaut nicht durchsetzen kann, dauernde Plasmo- 


34) Ueber verschieden starke Zuckerspeicherung und dadurch bedingte ver- 
schieden hohe osmotische Werte bei Moosen vgl. Eankbn 1914 Helsingfors; 
Bender 1916 Diss. Munster. 
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lyse bediiigen. So konnte es sich z. B. mit deni Rolirzucker^verlialten, 
der auf diese Weise zwar dauernd Piasmoljse bedingen, aber doch 

im Stoffwechsel rerwendet werden kOnnte**®). . , 

Nun Sind aber in Wirklichkeit die Zellen fur Tiele Stoffe, die 
zur Plasmolyse verwendet werden, gar nicbt vollkomnien impermeabei, 
denn die Plasmolyse geht baufig uber kurz oder lang mebr oder minder 
weit zuruck, und in vielen Fallen berubt dieser Rttckgpg nacbweislicb 
auf einem rascber oder langsamer erfolgenden Eindringen der btoffe 
der AuBenlbsung. Es sei aber bier gleicb betont, daB nicbt jeglicher 
Ruekgang der Plasmolyse auf einem Eindringen des Plasm olytikums 
berubt. Vielmebr sind genflgend Beispiele dafur bekannt geworden, 
daB der Ruekgang der Plasmolyse auf Neubildung osmotisch wirk- 
samer Stoffe im Zellinnern zuruckzufttbren ist, die natiirlicb denselben 
Effekt baben muB. Solcbe durcb den Plasmolysierungsreiz ausgelbste 
Erbobung des osmotiseben Wertes des Zellsaftes durcb neugebildete 
Stoffe nennen wir Anatonose. Den umgekebrten ball, daB Stoffe 
verarbeitet werden und versebwinden und so der osmotische Wert 
sinkt, Katatonose. Wir werden diesen Vorgangen spater nocb 
begegnen, jetzt aber wollen wir einen Blick werfen auf einige der 
wiebtigsten Falle von Ruekgang der Plasmolyse durcb Eindringen der 
AuBenlosung. Sebon de Veies®") batte gezeigt. daB Glyzerin 
Plasmolyse bewirkt, daB diese aber nacb einigen Stunden wieder 
ruckgangig wird. Die Ursache des Aufborens der Plasmolyse liegt 
im langsamen Eindringen von Glyzerin in die Zelle. Wenn aber 
scblieBIicb seine Konzentration innerbalb und auBerbalb gleicb groB 
ist, dann ist die Turgeszenz der Zelle wiederbergestelit, denn das 
beiderseits in gleicber Konzentration vorbandene Glyzerin bat 
fur die Turgeszenz so wenig Bedeutung, wie wenn es beiderseits 
feblte. Der osmotisebe Wert bat aber zugenommen, und wenn jetzt 
wieder plasmolysiert werden soli, so muB eine konzentriertere Losung 
verwendet werden als fruber. 

In abnlicber Weise, zum Teil schneller, zum Teil langsamer, 
ging in Versueben Overtons die Plasmolyse zuruck, die durcb 
Harnstoff®*) Erytbrit, Glykol etc. veranlaBt wird. Zum Ausgleich 
sind bei Verwendung von Spirogyra fiir Glykol, Acetamid, Succini- 
mid nur wenige Minuten notig, fur Glyzerin dauert er 2, fur 
Harnstoff 5 und fiir Erytbrit 20 Stunden. Ovektok bat aber aucb 
Stoffe gefunden, die nocb schneller als Glykol das Plasma durcb- 
dringen, die (Iberbaupt keine Plasmolyse verursachen, z. B. Alkobol. 
Er dringt eben zu rascb durcb das Plasma durcb. DaB dieser Effekt 
auf einer Durchdringung des Plasmas und nicbt auf einer Sebitdigung 
durcb den Alkobol berubt, sieht man sofort, wenn man zur 8-proz. 
Robrzuckerlosung nocb 3 Proz. Alkobol zufdgt; jetzt tritt dieselbe 
normale Plasmolyse ein, wie wenn der Zucker in reinem Wasser ge- 


35) Die Erfabrung Fittings, dafi in Glyzerinlosungen, die zur Plasmolyse 
etwas zu schwach. sind, Anschwellen des Protoplasmas und Kontraktion des Zell- 
saftraumes erfolgen kann, ist vielleicht aucb auf verschiedene Dnrcblassigkeit 
beider Plasmabaute fiir Glyzerin zuriickzufiibren (1920 Jabrb. wiss. Bot. o{) 1;' vgl. 
aucb OsTERHOUT 1914 Science 6 488, zit. nacb Ruhland 1920 Zeitsebr. f. Bot. 
13 255). 

36) DE Vries 1888 Bot. Ztg. 46 228. 

37) Overton 1895 Vierteljahrsscbr. d. Naturf. GeseUseh. Ziirieh. 

38) Modernere Angaben bei Fitting (1920 Jabrb. wiss. Bot. 69 1). In Rhoeo- 
zeben dringt Harnstoff nicbt schneller ein als etwa ENOj oder NaOl. 
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lost wto. In der gleichen Weise hat Overton fiir eine groBe Menge von 
organischen Snbstanzen, z. B. Aether, Ohloralhydrat, Sulfonal, Koffein, 
Antipyrin leichtes Durchdringen durch das Protoplasma konstatiert. 

Die genanaten Stoffe sind nun zum groBen Teil solche, die ke i n e 
Bedeu tung fiir die Ernahrung der Pflanze habem Nun niinmt aber 
die Pflanze eine groBe Zahl anorganischer Salze aus dem Boden auf, 
and sie kann organische Stoffe, wie Kohlehydrate, leicht von Zelle 
zu Zelle transportieren. Fiir die notwen digen Gase, Sauerstoff und 
Kohlensaure, laBt sich leicht ein Eindringen in das Protoplasma nach- 
weisen Und endlich gilt dasselbe fhr Zuckerlosungen und Losungen 
von anorganischen Salzen wie Kalisalpeter. Die Plasmolyse ist eben 
kein untriigliches Kriterium fur absolute Impermeabilit^t. Trgndle 
hat schon 1910 fiir Kochsalz gezeigt, daB es sich nicht anders als 
Glyzerin oder Harnstoff verhalt, d. h. daB es zwar zunachst Plasmo- 
lyse hervorruft, diese aber spater mehr oder minder zuriickgehen MBt 
Wir kommen bei Besprechung der Stoffwanderung hierauf zuriick. 

Dieser anfangliche Eiickgang der Plasmolyse kann unter Um- 
standen so unbedeutend und transitoriseh sein, daB er sich Bberhaupt 
nur bei sehr exakter Beobachtung verrat. Bei Verwendung von Kali- 
salpeter, dem Salz, das fruher am haufigsten als Plasmolytikum ver- 
wendet worden ist, wurde er haufig ganz ubersehen und das Proto- 
plasma diesem Salz gegeniiber fiir ganz impermeabel gehalten. 

Eegiilation der PermeaMlitat/ Es erhob sich nun aber die 
Forderung, den Eiickgang der Plasmolyse, d. b. die Schnelligkeit des 
Eindringens verschiedener Plasmolytika in verschiedene Objekte 
messend zu verfolgen und ganz besonders zu ermitteln, warum der 
Eiickgang der Plasmolyse nicht immer so lange anhalt, bis sie ganz 
wieder ausgeglichen ist, warum also die Plasmolyse trotz anfanglichen 
Eindringens des Plasmolytikums doch auf die Dauer erhalten bleiben 
kann. In Versuchen von groBer Prazision, die von Fitting mi t 
bewunderungswiirdiger Ausdauer durchgefiihrt warden, konnte dieser 
Forscher nun zeigen, daB in die Epidermiszellen von Ehoeo die Salze 
des Kaliums und Natriums ungefahr gleich schnell, viel langsamer die 
des Lithiums eindringen, wahrend bei Calcium-, Baryum- und Magne- 
siumsalzen ein Eindringen gar nicht zu beobachten war. Naturlich 
waren auch die Anionen der Salze mafigeblich: Das Sulfat drang 
langsamer ein als das Chlorid, dies langsamer als das Nitrat. Die 
Salze ordneten sich also in die HoEMEiSTERSche lyotrope Eeihe ein 
(S. 23); danach dringen Salze urn so schneller ein, je starker sie die 
Quellung von Gelatine fordern'^^). — Was nun den zeitlichen Verlauf 
des Eindringens angeht, so konnte Fitting z. B. ermitteln, daB 15 Mi- 
nuten, nachdem er Epidermiszellen von Ehoeo in Kalisalpeterlosung 
gelegt hatte, der Hohepunkt der Kontraktion des Protoplasmas schon 
iiberschritten, mit anderen Worten, das Salz schon merklich . einge- 
drungen war; dann nahm das Volum des Zellsaftes langsamer und 


39) J. K. Goebel 1903 Ueber die DurcMassigkeit der Kutikula. Diss. Leipzig. 
Wenn manche niedere Organismen „GasvakuoleB“ besitzen, so diirfte das Proto- 
plasma aa dieser Stelle fiir die betreffenden Gase undurchlassig sein (Klebahn 
1922 Jabrb, wiss. Bot. 01 535). 

40) Trondle 1910 Jabrb. wiss. Bot. 4B 171. 

41) 1915 Jahrb. wiss. Bot. 50 1. Vgl. auch Prat 1922 Bioch. Zeitschr. 128 557. 

42) Auch Qiiellungsforderung und Giftwirkung sollen einen ahnlichen Paralie- 
iismus zeigen. Kahho 1921 Bioch. Zeitschr. 122 39; 123 284. 

Beneck e u. Jost, Pfianzen physiologic, Bd., I. 
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langsamer zii^ d. h. es 'erfoigte allmaliliche Abnalime der Permeabilitat, 
bis sie eiidlicii eriosch and das Volamen des Protoplasmas konstant 
Mieb. Es lieB sicli berecbnen, daB in der Zeit von der 16. bis ziir 
30. Minate nach Versacbsbeginn 0,0025 g Mol (bezogeii auf das Volaiii 
der Zellfliissigkeit) in die Zelle eindrang, spater danii weniger and 
weniger. Mancbe Beobacbtangen deateten daraaf bin, daB vielleiclit in 
der alierersten Zeit nacli Einbringang der Objekte in das Plasmolytikam 
verhaltnismaBig selir viel davon eindrang. Was nan den Stillstand 
nacli anfanglicbem Riickgang der Plasmoiyse aiibetrifft, so zeigte 
Fitting, daB er daraaf berabt, daB die Oberflacbe des iebenden Proto- 
plasmas darcli die zur Plasmoiyse verwendeten Salze derart verandert 
wird, dafi sie fur diese selbst undurchlassig wird. Das war zanaclist 
nicbt selbstverstandlich, denn denselben Effekt bittte ja aacli eine 
Exosmose zelleigener Stoffe baben miissen. Jedenfalls war aber 
durcb diese FiTTiNGScben Versucbe eine regiilatoriscbe Veranderung der 
Plasmapermeabilitat niclit nur nachgewiesen, sondern aucli aiif ilire 
bedingenden Ursacben zuruckgefiihrt, nnd aiis biologiscben Grtinden 
erscbeint es besonders beacbtenswert, daB selbst Ldsimgen, die hypo- 
tonisch sind, diesen Effekt gleichfalls baben. So kann es kommeii, 
daB ein Salz nicht bis zum Konzentrationsgleicbgewicbt in die Zelle 
aufgenommen wird. Derartige Regulationserscbeinungen batte frCiher 
scbon Nathansohn'^'^) angenommen. Nocb sei erwahnt, daB mancbe 
Versucbe Fittings darauf hindeuten, daB vielleicht die Salze auch eine 
Herabsetzung* der Permeabiiitat des Plasmas fiir Wasser bewirkem 

Die FiTTiNGScben Versucbe sind zum Teil durcb Hoflee'^"^) plasmo- 
metriscb kontrolliert und bestatigt worden. 

Aus dem Gesagten ergibt sicb, dafi von Salzen u. a. die Galciumsalze fiir 
plasmolytisebe Zwecke besonders geeignet sind. Tatsachlicb wurden sie von maneiien 
Forscbern schon langere Zeit mit Vorliebe angewendet, z. B. von Kuster. Dazu 
kommt, wie bei Brenner nacbzulesen ist, dafi in Kalksalzlosungen piasmolysierte 
Zellen oft tagelang am Leben bleiben, Dieser Autor fand auch, daB die Plasmoiyse 
in Kalksalzlosungen endlicb wieder ausgegliehen wird, sei es infoige von Anatonose. 
sei es,^ daB bei stark verl anger ter Versuchsdaiier endiich doch auch die Kalksalze 
permeieren und so die normale Turgeszenz der Zelle wieder herbeigeftihrt wird. 

Auf die Versucbe, welche Fitting mit gleicber Metliode unter Yerwendung 
von organischen plasmolysierenden Stoffen ansteilte, naher einzugehen, verbietet der 
Raum. Nur so vie! sei gesagt, daB Glyzerin in Rhoeozellen viel schneLler eindrang, 
als z. B. Salpeter, namlich 0,013 g Mol in der 2. Versuchsvierteistunde, im ubrigen 
aber sich ahnlich verhielt, wie die oben genannten Alkalisalze, da es ebenfalls die 
Permeabiiitat des Protoplasmas sich selbst gegeniiber berabsetzte. Von organischen 
Losungen dringen die des Rohrzuckers in piasmolytischen Versuehen nicht merklieh 
ins Plasmainnere ein. Rohrzucker darf also als ein besonders giites Plasmolytikuni 
gelten^’). Es ware nun aber falsch, diese Ergebnisse zu verallgemeinerm denii 
spezifische Unterschiede finden sich wie iiberall, so auch in Fragen der Permea- 
biiitat. Galciumsalze, die sonst schwer permeieren, werden von Wurzelspitzenzelien 


43) Nathansohn 1902/04 Jahrb. wiss. Bot. 88 241; B9 607; 40 403. Nathan- 
SOHN 1910 Der Stoffwechsel der Pflanzen. Leipzig. Nathansohn hat auch an- 
genommen, daB die Zelle die Fahigkeit habe, aus einem Salz ausschlieBlich das 
Ration aufzunehmen, so daB das Anion in der Losung zuriickbleibt. Eine solehe 
Aufnahme ist mdglich, wenn sie im Austausch mit einem Kation erfolgt, da.s 
aus der Zelle herausdiffundiert. Vgl. Ruhland 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 747. Die- 
selbe Annahme bei Meurer 1909 Jahrb. wiss. Bot. 40 503; Pantanelli 1909 Bot. 
Cbl. 134 27 u. 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 689; Niklbwski 1909 Ber. Bot. Ges. 27 224. 

1918 Ber. Bot. Ges. 86 414, 423; vgl. auch Heusser 1917 Naturf. Ges. 
Zurich 62 565. 

45) 1920 Ber. Bot. Ges. 88 277. 

46) 1920 Jahrb. wiss, Bot. 59 1. 

47) Ueber Ausnahmen vgl. u. a. Janse 1887 Bot. Cbl. 82 21. 
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der Lupine, die Trondle-*®) studierte, leicht durchgelassen. Salpeter dringt naeii 
Montfort schneil ein in die Zelien der Wurzeln des Wollkrautes, langsam in die 
des Welscdkorns. Schon lange bekannt ist die Tatsache dail die Zelien Ton 
Meeresalgen Sake unter Riickgang der PJasmolyse schneil in ihr Inneres hinein-* 
lassen* Gleiche Erfahrungen naachte Alfr. Eischeb bei Bakterien. 

Sehr interessant ist es, da3 es geiang, solche spezifische Dif- 

ferenzen auch quantitativ zu fornaulieren. Er nennt das Verb kltnis der Per- 
naeabiiitat zweier Stoffe = 1, wenn in gleichen Zeiten aus isosmotischen Losungen 
gieich viel eindringt (plasmometrisch untersucht), und fand dieses VerhMtnis bei 
bestimnaten Pflanzen fiir Harnstoff und Salpeter ~ 1, bei andereii Pflanzen ganz 
ungeheuer davon verschieden, z. B. = 170; Harnstoff also drang hier weit schneller 
ein, wahrend wieder bei anderen Pflanzen die Yerhaitnisse umgekehrt lagen. Da 
weiter auch nahe verwandte Pflanzen, ja sogar Zelien derselben Pfianze sich ganz 
verschieden in dieser Beziehung verhalten, liegen Yerhaitnisse vor, die man nicht 
erkiaren kann und vorlaufig ais physiologiseh bedingt bezeichnet. 

Permeabilitiitskoelfizieiiteii. Anstatt die Permeabilitat derart zu untersuchen, 
da3 man den Eiickgang der Plasmolyse messend verfolgt, hat man auch vielfaeh 
die sog. Methode der Permeabilitatskoeffizienten angewendet"^’). Man bestimmt 
fiir einen Stoff, von dem man annimmt (Eohrzucker), da^ er unter keinen Um- 
standen ins Plasma eindringt, die Konzehtration seiner Losung, die eben Grenz- 
plasmolyse bedingt, berechnet dann mit Hilfe physikalischer Daten die mit dieser 
isosmotische Konzentration desjenigen Stoffes, von dem man untersuchen will, ob 
er eindringt; untersucht sodann, bei welcher Konzentration er seinerseits Grenz- 
plasmolyse an demselben Objekt bedingt, und schliefit, falls diese Konzentration 
dieseibe ist wie die errechnete, da^ er gieichfalls nicht eindringt; muh aber seine 
Konzentration, damit er Plasmolyse bewirkt, starker sein als die errechnete, so setzt 
man voraus, dal3 diese Abweichung nur auf dem Eindringen beruht und kann aus 
der Grohe der Abweichung Eiickschliisse auf die Permeabilitatsgrohe machen, 
Auch kann man, wenn die Abweichung der beobachteten von der berechneten 
Konzentration im Yerlauf des Versuchs wechselt, oder wenn sie unter verschiedenen 
Bedingungen verschieden grojS ist, auf Permeabilitatsan derun gen wahrend des Yer- 
suches Oder auf je nach der Lebensiage verschiedene Permeabilitat der betreffenden 
Zelle fiir den betreffenden Stoff schlieSen^-). 

Auf die Schwachen dieser Methode hat Fitting hinge wiesen: es ist schwer, 
die isosmotischen Konzentrationen hinreichend genau festzustellen, seibst die noch 
am brauchbarsten erscheinende kryoskopische Methode laiSt vorlaufig vielfaeh im 
Stich. AujSerdem wissen wir ja durch Fitting, da3 viele plasmolytische Koeffi- 
zienten anomal sind, und solange man nur so viel weiJS, daJS diese Anomaiie nicht 
auf Permeabilitatsdifferenzen der zu vergleichenden Losungen beruht, sind sie nur 
mit auJSerster Kritik behufs Untersuchung der Permeabilitat zu verwerten. 

Es sei gieich wohl auf einige besonders beachtenswerte Studien 
Trondles liber Permeabilitat verwiesen, die teilweise mit Hilfe der 
Methode der Permeabilitatskoeffizienten, teilweise aber spater auch 
noch mit derselben Methode, die Fitting benutzte, erhalten worden 
sind, doch verwendete er andere Versuchsobjekte. Er schlieBt, daB zu 
Beginn des Versuchs ein Salz unabhangig von seiner AuBenkonzen- 
tration mit gleicher Geschwindigkeit aufgenommen wird, daB dann 
aber die Durchlassigkeit des Plasmas immer schneller abnimmt, indem 
die Zellsaftkonzentration nur mehr entsprechend dem Logaritlimus 
der Zeiten zunimmt. Die Salzanfnahme nimmt somit nach dem 
WEBERSchen Gesetz ab; sie ist kein rein physikalischer Diffusions- 
vorgang, sondern stellt eine aktive Arbeitsleistung seitens der Zelle, 
die dabei „ermude“, vor. Wahrend das fiir die meisten Salze gilt, 

48) 1918 Arch. sc. phys. hat. 45 38 u. 117. 1918 Yierteljahrsschr. ISTaturf. 

Ges. Zurich (>1 465. 

49) Janse L c. Dort altere Lit. (Klebs), 

50) Hofler und Stiegler 1921 Ber. Bot. Ges. B9 157. 

51) Literatur und Kritik bei Fitting 1917 Jahrb. wiss. Bot. 57 553, und 
Trondle 1918 Yierteljahrsschr. Naturf, Ges. Zurich 6B 187. 

52) Naheres bei Euhland, Handworterb. d. Naturw. lO 99. 

53) 1. c. und 1920 Bioch. Zeitschr. 112 259; dazu Fitting 1919 Zeitschr. 

1 Bot. 11 220. 
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soli sich die Zelie gegeniiber anderen Stoffen — Ammoiiiumsalzen, aucli 
Alkaloiden — anders verlialten; es soli tier die Aufnalime einfach nach 
dem den Physikern bekannten FicKschen Diffusionsgesetz, proportional 
dem DiffusionsgeMle erfolgen. Dnter dem EinfluB von narkotischen 
Mitteln soli die Salzaufnahme in den Fallen, in denen sie normalerweise 
auf aktiver Lebenstatigkeit berulit, unterbunden werden wenn sie 
aber ein einfacber DiffusionsprozeB ist, niclit. Fitting fordert allerdings 
gebieterisci. Nachprttfung dieser anregenden TnoNDLESchen Befunde. 

Biologiscb. besonders bedeutungsvoll ist es, daB, wie zuerst Le- 
PESCHKiN und Te6ndle“'') gezeigt haben, das Licht die Permeabilitiit 
des Protoplasmas fiir Salze erholit. Und nacli den Ansfillirungen 
Teondles ist auch bier nicbt daran zu zweifeln, dafi es sicb niclit 
urn eine einfacbe pbotocbemiscbe Wirkung bandelt, sondern um eine 
bBcbst komplizierte Lebenserscbeinung mit all den Eigen- 
ttimlicbkeiten, die wir spater als „Reizbarkeit“ bezeiebnen werden. 
Zunacbst ist bervorzubeben, dafi diese Permeabilitatsanderung aus- 
bleibt, wenn Narkotika auf die Zelle eingewirkt baben. Sodann, dafi 
nur bei einer bestimmten Licbtintensitat die Zunabme der Per- 
meabilitat erfolgt, wdbrend eine starkere (20000 Meterkerzen wSbrend 
6 Stunden) und schwacbere Intensitat Abnab m e bewirken. Bhaunee 
bat neuerdings die TnoNDLEscben Ergebnisse fiber die Beeinflussung 
der Permeabilitat durcb Licbt bei den Kolepptilen des Hafers be- 
statigt. Eine Abbangigkeit der Permeabilitat von der Jabreszeit, 
derart, dafi im Winter die Permeabilitat der Epidermiszeilen von 
Rboeo geringer ist als im Sommer, fand Fitting (1. c.). Der Befund 
wird nocb naber analysiert werden mussen^'j. 

Dafi aucb Wundreize die Permeabilitat beeinflussen, und zwar 
herabsetzen, zeigte wiederum Trondle Der Wundreiz nimmt in 
der ersten Zeit nacb der Verwundung zu, spater klingt er ab; er 
wird von der Wunde aus mebrere Zentimeter weit geleitet. Mit dem 
Wundreiz kann in Konkurrenz treten das, was Teoxdle den ,.SaIz- 
reiz“ nennt, wenn man vor der Verwundung die Wurzein in bypo- 
toniscbe SalzlOsungen bringt. Der Salzreiz aufiert sicb darin, dafi er 
zur Aufnabme des Salzes ,,drangt“. Wabrscheinlicb setzt aucb Sauer- 
stoffentzug die Permeabilitat berab. 

Selektivc Permeabilitat. Balanzierte Liisungen. Wir mussen 
nun zunacbst nocb den einen Punkt besprecben, dafi sicb das Proto- 
plasma bezfiglicb seiner Permeabilitat bestimmten Stoffen gegeniiber 
ganz verscbieden verbalten kann, je nacbdem diese Stoffe allein oder 
gemeinsam mit anderen geboten werden. Die Frage wird offenbar 

64) Schon Lepeschkin 1911 Ber. Bot. Ges. 29 349 batte auf Herabsetzuug 
der Permeabilitat fiir Salze durcb Narkotika gescblossen ; vsrl. aber Fitting: zit 
sub 41, S. 667 Anm. ® ’ 

56) Lepbschkin 1909 Beih. Bot. Obi. 24 (I) 308. TsOndle 1910 Jahrb. vriss. 
Bot. 48 171. 

56) 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 497.. Stopper halt einen Zusammenhang mit 
dem MaS der Luftionisation fur moglicb (1920 Zeitschr. f. Bot. 12 521) 

57) Vgl. aucb Keehan, zit. nacb Webek 1918 Nature. Wochenschr. 5 93. 

58) Teondle 1921 Bcib. Bot. Cbl. 88 353. Es kann hiernach nicbt zweifel- 
baft sein, daS fiir plasmolytische Zwecke Objekte, die nicbt gescbnitten zu werden 
braucben, yorzuziehen sind. Uebrigens konnte Fitting bei JRhoeo nicbt immer 
einen EinfluB der Schnittwunde auf die Permeabilitat feststellen. Wegen des Ein- 

^ Busses, den groBere oder geringere Dieke der Sebnitte, vorheriges Wassern oder 
Anfenthalt im feucbten Baum usw. auf die plasmolytische Grenzkonzentration 
haben, mufi auf Fittings Arbeiten verwiesen werden. 
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besondere biologische Bedentung haben, da ja in natura niemals reine 
Lbsungen den Protoplasten nmstrbmen. Wenn der jedenfalls selir 
Mufige, beinalie als typisch zu bezeichnende Fall vorliegt, daB die 
Zelle von mehreren gebotenen Stoffen die einen anfnimmt nnd die 
anderen nicbt und den verscbiedenen Stoffen gegenCiber ihre Per- 
meabilitat verscMeden verandert, so spriclit man von selektiver 
Permeabiii tat. 

Es liegt nun eine schier uniiberselibare Fiille von Angaben iiber den Einflu£ 
gewisser Stoffe auf den Import anderer in die ZeUe vor ; wir wollen willkiirlicli 
einige wenige Paile berausgreifen. Szucs^®) zeigte, daS giftige Alkaloide durcb. 
bestimmte gleicbzeitig gebotene Salze und aueh organische Stoffe entgiftet werden, 
weil diese jene am Eindringen in die Zellen Mndern. Aebniich konnen Kupfer- 
durch Aluminiumsalze entgiftet werden. Stets ging der Entgiftung eine Auf- 
nabmehemmung parallel, und wenn ein Stoff einen anderen nicht am Eindringen 
Mnderte, so entgiftete er ibn aucb nicbt. Man kann bier von einem Antagonismiis 
zweier Stoffe reden, und es liegt eine ganz besonders groBe Literatur iibei ant- 
agonistiscbe Salzwirkungen vor, so iiber die Entgiftung von Alkalisalzen durcb 
Kalksalze usw. Osterhout der sicb neben anderen Forscbern besonders vie! 
mit diesen Fragen befaBt bat, konnte nacbweisen, daB die Kalksalze den Eintritt 
von Hatriumsalzen bemmen, indem er die groBen Zellen der Armleucbteralge M- 
teila sowobl von reinen Natronsalpeterlosun gen als aucb von soleben gemisebt mit 
Kalksalpeter umspiilen lieB und den Zellsaft durcb Anstecben gewann und spektro- 
skopiscb analysierte. Man wird sicb die Hemmung des Imports eines Salzes durcb 
ein anderes vielleicbt so vorstellen konnen, daB die Teilcnen beider Salze bebufs 
Eindringens die gleicben Partikel der Plasm aoberflacbe adsorptiv in Ansprueb 
nehmen. Elektriscb gleicbsinnig geladene Teilcben, die sicb mit entgegengesetzt 
geladenen Teilcben der Plasmaoberflacbe verketten, werden sicb den Eang streitig 
macben. Diese Auffassung fiibrt zu einer Tbeorie der Stoffaufnahme iifebaupt, 
die besagt, daB die Bestandteile der AuBenlosung, die eindringen, bis zu einem 
Gleicbgewicbt von den Teilcben der Plasmaperipherie gebunden werden, um infolge 
Umkebrung des Vorganges auf der anderen Seite wieder entbunden zu werden. 
Dabei ist nicbt zu vergessen, daB die AuBenlosungen auBerdem aucb Dispersitats- 
anderungen in der Plasmabaut bedingen. Mebrwertige lonen bewirken eine Festigung, 
Erstarrung, also Dispersitatsvergroberung der Plasmaperipherie, verbunden mit einer 
Herabsetzung der Permeabilitat. Hierher gebort aucb die Anscbauung von Haist- 
STEEH, daB durcb Alkali- und durcb Magnesium salze schon in schwacben Kon- 
zentrationen eine Verfliissigung der unloslicben Phosphatide, die als Grenzscbicht 
der iebenden Substanz die Zellhaute durcbsetzen sollen, erfolgt, durcb Kalksalze 
umgekebrt eine Verfestigung, und daB Verfliissigung (Annaherung an den Sol- 
zustand) mit erbobter, Verfestigung aber mit einer Verminderung der Permeabilitat 
verbunden sein soil. 

Ueber die verfestigende Wirkung des Aluminiumions auf das Plasma liegt 
eine besondere Stiidie von Sztics^^) vor. Jene kann so stark sein, daB selbst bone 
Fliebkrafte keine Verlagerung der Inhaltsbestandteile mehr zur Folge baben. Ee- 
acbtenswert ist, daB der festigenden Wirkung eine wieder lockernde, d, b. den 
Protoplasten wieder in normalen Zustand zuriickfiibrende folgen kann. Mancberlei 
Stoffe, wie Bobrzucker, verhinderten diese Wirkungen des Aluminiumions. 

Wir erwahnen endlicb noch die Beobacbtungen Brenners®^), daB die Gift- 
wirkung von Wasserstoffionen durcb Salze stark berabgemindert werden kann, 
offenbar dadurch, daB deren Kationen adsorptiv die H-Ionen verdrangen. Die 
Beobacbtung, daB Nitrationen, falls sie zugegen sind, die entgiftende Wirkung 
der Calciumionen auf Wasserstoffionen herabsetzen, zeigt, daB bier wie aucb bei 
alien anderen Salzwirkungen nicbt nur die Kat-, sondern aucb die Anionen von 
Bedeutung sind (S. 23 u. 33). 

Alle Losungen, in denen die scbadliebe Wirkung der einen Bestandteile durcb 
andere ausgeglicben ist, nennt man aucb balancierte Losungen. Wir werden spiiter 


59) 1913 Jabrb. wiss. Bot. 52 85. 

60) 1922 Journ. gen. pbys. 4 275. (Im Original nicbt gesehen.) 

61) Zusammenfassende Darstellung bis 1913: Hxjhland 1913 Zeitschr. f. Cbemie 
und Industrie d. Koll. 12 113. 

62) 1913 Jabrb. wiss. Bot. 52 269. Vgl aucb Fltjri 1908 Flora 09 81. 

63) 1920 Ber. Bot. Ges. 38 277. Ueber Permeabilitat vgl. aucb Stiles ii. 
Jorgensen 1915 Ann. of Bot. 20 349 u. 611; 1919 Proc. Royal Soc. 00 448. 
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bei BesprecJiimg der mmeralischen Ernahrung der Pfianzen aiich aiif diese ziiriick- 
koinmen. Eine besonders gut balaneierte Losung, iiiclit nur fur viele pflanziicliey 
soiidern auch fiir tierisebe Objekte, ist das Seewasser; deshaib eignet es sick 
aucli gut fiir, plasmoiytische Versucbe, da Zellen in ihin llinger axishalten alexin 
reinen Salzlosuxigen und die Seesalzmischung offenbar keine schadliclien Ein- 
wirkungen aiif die Kolloide der Plasmaoberflache hat. Bkekneb betont, daS die 
Piasinoiyse in Seewasserlosungen bald zuriickgeht. Uebertragt man die Objekte 
wieder in Wasser, so wird der osmotische Wert bald wieder herabreguliert, so daB 
die Zellen, wieder in Seewasser iibertragen, alsbald wieder in Plasmolyse gehen, 
Originell ist die Methode, die Ostebhotjt '’0 anwendete. urn Pernieabllitats- 
anderungen festzustellen ; Wenn Scheibchen lebender Pflanzengewebe -- es wiirden 
Meeresalgen (Laminaria u. a.) verwendet — zii Saulen aufeinandergescMchtet warden 
und der Widerstancl gemessen wird, den sie dem elektrisclien Strom entgegensetzen, 
so wird dieser Widerstand verandert, wenn die Gewebe vorher statt in Seewasser 
in isosmotische Losungen verschiedener Salze gebracht werdeii. Diese Aenderting 
wird zuriickgefiihrt auf eine Beeinflussung des lebenden Plasmas durch die Salze, 
und zwar wird geschlossen, dafi Senkung des Widerstandes eine vermehrte Permea- 
bilitat des Plasmas bedeute und uragekehrt. Salze mit einwertigen Kationen. 
wie auch Mg-Salze erhohen die Permeabilitat in Konzentratioiien, in welchen solche 
mit 2-wertigen, also Calcium-, Baryum-, Strontium salze, noch deutiicher aber Alu- 
minium-, Cer-, Lanthansalze sie herabsetzen, aber auch bei letztgenaimten wird 
endlich als Zeichen der Schadigung der Protopiasten die Permeabilitat erhoht. Auch 
iiber den Verlauf der Widerstandsanderung macht Osterhout Angaben: In NaGl- 
Losungen ron gleicher Leitfahigkeit wie Seewasser fallt der Widerstand dauernd 
bis zum Tod; wird die Alge bald wieder in Seewasser zuruckgebracht, so erreicht 
der Widerstand wieder seine normale Hohe; werden aber erst nach langerer ¥er- 
suchsdauer wieder normale Verbal tnisse hergestellt, so steigt der Widerstand nicht 
mehr bis zur alten Hohe, die „Erholung^^ bleibt dann iinvollkommen. Auch in 
Calciumchloridiosungen wird der zunachst fiber normale Hohe gestiegene WTder- 
stand wieder normal, wenn der Aufenthalt darin nicht zu lange dauert. Sonst 
fallt der Widerstand unter normale Hohe und bleibt dann dauernd damn ter. 
Zusatz von Aether bewirkt in nicht zu hoher Konzentration Erhdhung des Leitungs- 
widerstandes bei Laminaria, hat also den entgegengesetzten Erfolg wie Kochsalz. 
Weitere Erfahrungen deuten auf spezifische Differenzen zwisehen verschiedenen 
Meeresalgen. Auch Alkaloide konnen die Permeabilitat herabsetzen. 

Die Methode ist vielfach angefeindet wwden und wohi auch noch nicht ganz 

f eklart Immerhin decken sich bemerkenswerterweise die Ergebiusse mit solchen, 
ie auf ganz andere Weise und bei anderen Objekten gewmnen wmrden, z. B. 
denen von Hanstebn. 

Schiiefilich sei daran erinnert, dafi sicli in einer Zelle niclit 
selten mehrere Vakuolen mit verschiedenem Inhalt finden, and diese 
haben aller Wahrscheinlichkeit nach Plasmahaute yerscliiedener Per- 
meabilitat. Die Organisation einer Zelle miiBj wie Hofmeister ans- 
gefuhrt hat, dahin wirken, die verschiedenen cliemischen Prodnkte 
auseinanderzuhalten, und dazu dienen die Plasmahaute; weim diese 
dann unter Umstanden ihre Eigenschaften andern, dann werden zu- 
vor getrennte Korper miteinander in Beriihrung und zur Reaktion 
kommen. Es spieit demnach die Veranderliclikeit der Plasmahaute 
eine fundamental Rolle im Leben der Zelle. 

Aussclieidimgen Im Zellsaft. Sind nun auch die bisher geiiannteii 
Methoden des Nachweises des Eindringens vieler Korper in die Zelle 
unanfechtbar, so haftet ihnen dock der Nachteil an, dafi er nicht an- 
schaulich ist; man sieht das Eindringen der Korper meistens 
nicht, man erschliefit es nur. Manche der angefiihrten Korper 

61) 1915 Journ. of biol, chem. m 317 u. 464; 1918 36 557. 1910 Bot Gaz. 
61 148; 1917 67 317. 1919 Journ. gen. phys. 1 299 u. 515; 1920 3 15; 1921 4 1. 
1917 Science 45 97. 

65) Stiles u. Jorgensen 1918 Bot. Gaz. 65 526. Ueber analoge Versuche 
mit besonderer Beriicksichtigung der Salzanionenwirkung vgL Baber 1920 Journ 
gen. phys. 2 541. 
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verraten jedoch. das Eindringen in den Zellsaft, indem sie dort siclit- 
bare Veranderungen lieryorrufen. Zn diesen gelioren Ansscheidnngen 
iinlosliclier Korper, wie man sie im Zellsaft nach Eindringen von 
Koffein, Antipyrin, Acetamid, ancli von Ammoninmkarbonat, wahr- 
nimmt. TJeber die Natur dieser AnsMlnngen ist nocb wenig be- 
kannt^^). In anderen Fallen, z. B. bei Verwendung von Ammon- 
karbonat, spielt vielleicbt nur die Veranderung der saneren Reaktion 
des Zellsaftes eine Rolle. Sicber konnen wir das nachweisen, wenn es 
gelingt, eine Aenderung der naturlicb in den Pfianzen vorkommen'den 
Zellfarbstoffe zu erzielen (rote Riibe, rote nnd blane Bliiten), die ahn- 
lich wie Lackmnsfarbstoff als Indikatoren fiir Sauren oder Basen ver- 
wendet werden konnen. 

Anck manche Glykoside erzeugen in Gerbstoff enthaltenden Zellen Nieder- 
scblage, so z. B. Saponin, woraus ebenfalls geschlossen werden kann, dafi sie ein- 
dringen. Fiir andere Glykoside, etwa das in Heidekrantblattern vorkommende 
Arbutin, konnte Buhland auf x>lasmolytischem Wege nacbweisen, dajS es eindringt. 
So gilt jedenfalls fiir vieie Glykoside, daB sie das lebende Plasma durchwandern 
konnen, nnd die von Pfefeee vertretene Anscbauung, daB die Bedeutung der 
Glykosidbildung darin zn suchen sei, daB der Zucker dureh Bin dung an ein Aglykon 
nicht-permeierfabig gemacht werden soli, kann keine allgemeine Giiltigkeit baben. 
Vielmebr kann der Sinn der Glykosidbildung baufig darin gesucbt werden, daB 
giftige, im Stoffwecbsel entstebende Aglykone entgiftet werden '’®). 

Beachtenswert sind aucb die Untersucbungen von Boeesch'*"), der in Fett- 
massen, welcbe knaueiformig in den Zellen von bestimmten Moosen auftreten, 
Indikatoren fiir die Frage erkannte, welcbe Aikobole, Pbenole, Alkaloide usw. in 
das lebende Protoplasma einzndringen vermogen, da sie in diesem Fall emulgierend 
wirken iind jene Knauel in kleine Trbpfcben verwandeln, ein Vorgang, der wieder 
riickgangig gemacht nnd an der lebenden Zelle studiert werden kann. Ueber die 
Frage des Eindringens der toxikologiscb so wicbtigen Alkaloide lagen scbon large 
Untersucbungen vor, baiiptsacblicb von Overtok und von Buhlanp. Da Alka- 
loidsalzlosungen nicbt nur die Molekiile und lonen des Alkaloidsalzes , sondern 
wegen der bydrolytiscben Spaltung der Sake aucb freie Saure und freie Alkaloid- 
base entbalten, batte sicb in den Untersucbungen dieser Forscber die Frage zum 
Teil darum gedrebt, welcbe von diesen Bestandteilen der Losung ins Zellinnere 
eindringen, und beide waren zu dem gleicbsinnigen Ergebnis gelangt, daB nicbt 
die Molekiile oder lonen, sondern die frel abgespaltenen Basen eindringen und im 
Zeilinnern ibre Wirkung entfalten. Btthlanp ™) batte dies z. B. durcb den Befund 
bewiesen, daB beim Vergleicb von Alkaloidsalzlosungen und Losungen der freien 
Base die Wirkung dann die gleicbe war, wenn die Salzlosung so viel freie Base 
abgespalten enthielt, als die zum Vergleicb berangezogene Basenlosung solcbe ent- 
bielt. Boeesch nun wandte auf sein Objekt dieselbe Fragestellung an und fand, 
daB bier die eben emulgierenden Grenzkonzentrationen von Alkaioidsalz- und 
Basenlosung ganz nabe beieinander liegen, woraus er scblieBen kann, daB in 
diesem Fall, anders wie bei anderen Objekten, aucb das Alkaioidsalz bzw. die 
Alkaloidkationen eindringen — wiederum ein recht bemerkenswerter Fall fiir spe- 
zifiscbe Differenzen. Sodann ist binzuweisen auf die Studien von Williams, der 
gerbstoffbaltige Gewebe in Na- oder K-8alzlosungen braebte, und aus den Fallungen, 
welcbe nach solcher Bebandlung Eisencblorid- oder Kaliumbichromatidsimgen in 
der Zelle bewirkten, schloB, daB die erstgenannten Sake das Protopiasma fiir die 
letzteren ])ermeabel gemacht batten 


66) V. WissELiisrGH 1914 Beib. Bot. Cbl. 32 (1) 155 bait die durcb Koffein 
oder Antipyrin bewirkten Fallungen fiir Gerbstoffverbindungen. Nach Low 
fzuletzt 1917 Flora 109 317), der sie Proteosomen nennt, entbalten sie wesent- 
licb nur einen sebr labilen EiweiB korper, der allenfalls Gerbsaure als Beimengung 
entbMt. 

67) V. WisSELmGH (1. c.) bestreitet die Ungiftigkeit des Metbylenblaus, 
wenigstens fiir Spirogyra. 

68) Buhland 1914 Jabrb. wiss. Bot. 54 391. 

69) Boeesch 1914 Zeitscbr. f. Bot. G 97. 1919 Biocb. Zeitschr. 101 110.^ 

70) Buhland zit. bei 68, dort altere Lit.; vgL aucb A. Teondle zit. bei 53. 

71) 1918 Ann. of Bot. u. 1922 36 563. 
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Farl)stoffspeic]ierung'. Am anschaulichsten ist der Darchgang 
Tieler Anilinfarbstoffe dxircli das Protoplasma, mit dem zuerst 
Pieffbk'^ 2) bekannt gemacht hat. Da die in den Vakuolen gelost 
Torkommenden naturlichen Farbstoffe, solange das Protoplasma normal 
funktioniert, nicht zu exosmieren vermOgen, hatte man das Proto- 
plasma als impermeabel fiir Farbstoffe betrachtet, wuBte aber anderer- 
seits, daB das getdtete Protoplasma sehr viele Farbstoffe aufnimmt 
und speichert. Die meisten Anilinfarbstoffe sind aber Gifte fflr die 
Zelle, und wenn man nicht ganz verdtinnte LOsungen anwendet, dringen 
sie erst ein, nachdem sie das Protoplasma getotet haben. Unter^den 
relativ wenig giftigen steht Methylenblau obenan, das in einer Kon- 
zentration von 1:100 000 Oder 1:10000 von den Pflanzen ohne Scha- 
digung leicht ertragen wird®’). Fine Losung von 1 in 100000 Wasser 
ist nun zwar in einer Schichtdicke von einigen Zentimetern eine 
schene blaue Fltissigkeit ; in einer Kapillare von 0,1 mm Durchmesser 
ist aber unter dem Mikroskop nichts mehr von ihr zu sehen. Wurde 
also der Zellsaft von Spirogyra aus einer solchen LOsung bestehen, 
so ware davon nichts zu entdecken. Daraus folgt, daB ein Farbstoff 
sehr wohl durch das Protoplasma diffundieren kann, ohne dafi er 
deshalb in der Vakuole sichtbar werden muB. Tatsdchlich fand aber 
Pfeffee bei Verwendung von Methylenblau (Viooooo) ii^ch kurzer Zeit 
in den Wurzelhaaren von Trianea deutlich blau gefarbten Zellsaft, 
wahrend bei Spirogyra blaue, kbrnige Massen als Ausscheidungen in 
der Vakuole auftraten. Es muB also nicht nur eine Diffusion durch 
das Plasma stattgefunden haben, es muB auch eine Speicherung in 
der Vakuole erfolgt sein. Diese kommt dadurch zustande, daB der 
hereintretende Edrper in einer Weise verandert wind, daB er nicht 
mehr herausdringen kann, und daB er far nachdringenden Farbstoff 
Platz schafft. Damit lernen wir eine Erscheinung von weiter Ver- 
breitung kennen, die bei der Stoffaufnalime der Pflanze von Wichtigkeit 
ist. Durch Diffusion kann im Zellsaft eine Ansammlung eines ge- 
botenen Stoffes im besten Fall in der gleichen Konzentration er- 
folgen, wie sie der Stoff auBerhalb hat ; da aber die meisten, der 
Pflanze in der Natur zu Gebote stehenden Losungen recht verdunnte 
sind, so kann durch Diffusion all ein nur eine sehr verdtunte Stoff- 
menge ins Innere der Pflanze gelangen; wenn aber im Innern die ein- 
tretenden Stoffe fortgesetzt in unl6sliche oder in eine verSnderte und 
nicht diffundierende Form gebracht werden, geht die Stoffeinwande- 
rung immer fort. 

Es nimmt demnach die Zelle Stoffe nicht so, wie sie ihr geboten 
werden, unterschiedslos auf, sondern sie vermag qualitativ und quan- 
titativ zu wahlen. So kann es kommen, daB ein in der Natur weit 
verbreiteter Korper in der Zelle fehlt, well er nicht diosmiert, wahrend 
ein anderer seltener Kdrper sehr stark in ihr gespei chert wird. Nur 
in wenigen Fallen kennen wir die Ursache der Speicherung, so z. B. 
bei der Lemnawurzelzelle, die Methylenblau aufgenommen hat. Der 
Farbstoff hat sich hier mit Gerbstoff verbunden und das gerbsaure 
Methylenblau kann das Protoplasma nicht durchwandern In der 

72) Pfbffee 1886 Unters. Tubingen 2 179. 

73) V. WissBLiNOH 1913 Versl. Kon. Akad. Wetseh. Amsterdam S. 1239 be- 
streitet, daS es sich urn gerbsaures Methylenblau handle (gleichwohl haben wir 
oben die klassisohe Darstellung Pfeefees wiedergegeben), und ganz neue Versuohe 
ScHAEDEs (1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 65; da auch weitere Angaben iiber die mikro- 
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Tat tritt keine Aiifnahme und keine Speickening ein, w^enn man 
die Zelle statt in Metiiylenblau in gerbsaures Methylenblan bringt 
Andererseits diosmiert das in der Zelle entstandene gerbsanre Me- 
tbylenblau nicbt nacb anfien, wenn man die Zelie in Wasser znriick- 
versetzt; fiigt man aber dem Wasser einige Tropfen Zitronenstoe zn, 
so verschwindet die Wane F^rbung nacb knrzer Zeit, indem sich jetzt 
gerade der umgekebrte ProzeB geltend macbt, wie bei der Speicherung; 
es dringt zunachst nur sehr wenig Zitronens^nre in die Zelle ein nnd 
Terbindet sicb mit dem Methylenblan; dadurch wird Platz fiir nen 
eintretende Zitronensaure geschaffen, nnd da diese Verbindnng anch 
imstande ist, das Plasma zu durchwandern, verschwindet dnrch Dif- 
fusion bald jede blane Farbung in der Zelle Nicht immer handelt 
es sich bei der Speicherung um solche Verbindungen. In vielen Fallen 
sind gewiB noch weniger groBe, in anderen Fallen grofiere Verande- 
rungen eingetreten. Zn den letzteren rechnen wir z. B. die Bildung 
unloslicher Starke ans eindringendem Zucker, zu ersteren die oben 
erwahnten Ausfallungen dnrch Ammoniumkarbonat, die dnrch ein- 
faches Answaschen mit Wasser beseitigt werden kdnnen. In den 
meisten Fallen haben wir gar keine Kenntnis dartiberj wie eine 
Speicherung im Zellsaft zustande kommt; so, wenn sich z. B. Nitrate 
Oder andere anorganische Salze im Zellsaft in hoherer Konzentration 
ansammeln als in der AuBenfliissigkeit ; dann ist eine lockere Bindung 
(Adsorption) derselben an irgendwelche andere Stoffe nicht ausge- 
schlossen. 

Anch in anderer Weise laBt sich eine Permeabilitdt des Proto- 
plasmas ftir Nahrstoffe erweisen: Der Zellkern reagiert dnrch Orts- 
veranderungen anf einseitig in die Zelle eindringende Stoffe (Chemo- 
taxis, vgl Bd. 2, Kap. 7). Es hat sich gezeigt, daB z. B. in der 
Epidermis der Zwiebelschalen eine solche Veranderung der Kernlage 
dnrch Salze, Alkalien nnd anorganische Sauren sowie dnrch Zncker- 
arten, wenn diese Stoffe geniigend verdiinnt sind, sich erzieien laBt 
Diese Stoffe dringen also anch alle dnrch das Plasma ein. Weiter 
aber hat sich ergeben, daB anch Wurzelhaare, Pollenschl^nche nnd 
Pilzfaden, die iiber diese Epidermiszelien hinwegwachsen, in ihnen 
eine entsprechende Verlagerung des Zellkernes herbeifiihren. Es 
exosmieren also ans diesen Objekten Stoffe nnd dringen in die Zellen 
der Zwiebelepidermis ein 

Lipoidtheoi’ie der PlasmaMxite. Wir legen nns jetzt die Frage 
vor, woranf die nngleiche Permeabilitat des Protoplasmas ftir ver- 
schiedene Substanzen beruht Oveeton"®) hat versucht, die Stoff- 


skopisch sichtbaren Vorgange beim Speichern von Farbstoff im Zellsaft) lehren, 
daB es im Zellsaft der Wurzelhaare des Froschbisses EiweiBkristalle sind, die sich 
beim Behandeln der lebenden Zellen mit Methylenblan (u. a. Farbstoffen) in 
amorphe, gefarbte Korper verwandeln. 

74) Nach Versnchen Beexnees (1917/18 Of v. Vet. Soc. For. 60 A.) ist es nicht 
anzunehmen, daB Sauren, anch wenn sie sehr verdiinnt sind, unbeschadigtes Proto- 
plasma passieren. So erklart es sich auch, daB Zellsaft saner reagiert, und die 
Saure ans ihm nicht dnrch das Protoplasma nach auBen tritt. Friiher nahm man 
an, daB verdiinnte Sauren das lebende, nngeschadigte Plasma leicht durchdringen 
konnten, nnd daB die Saure des Zellsaftes in diesem dnrch Verkettiing an Vakiioien- 
eiweiB festgehalten werde. Euhland 1914 Jahrb, wiss. Bot. 54 392. 

75} Eitteb. 1911 Zeitschr. f. Bot, 3 1. 

76) Overton 1895 Vierteljahrssehn d. Naturf. Gesellsch. Zurich, 1899 Ebenda. 
1900 Jahrb- wiss. Bot. 34 669. 
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aiifnalime in das Plasma auf das Prinzip der „auswalileiideii Loslicli- 
keit“ zuruckzuftiiiren: nur solche Stoffe vermogen einzudringen, die 
ill der HautscMclit des Plasmas losiicli sind. Nun ergabeii die Studien 
OvEETONS, daJ5 am schnellsten diejenigen Substanzen eindringeU; die 
wie z. B. Alkohol, Aether, Chioroform, Cliioralhydrat"n, diirch Hire 
Leichtlosliclikeit in fetten Oeien ausgezeichnet sind. Da aber niclit 
an gen om men werdeii kann, die Hautschiclit bestande aus Oel, so stellte 
OvEETON die Hypothese auf, ihr mafigebender Bestandteil sei Chole- 
sterin (Lipoid). In der Tat zeigte sich, dafi die Losliclikeit in Chole- 
sterin noch viel besser als die in Oel mit der Aufnahme in das Proto- 
plasma iibereinstimmt, besonders bei den Aniiinfarbeii. Es kommt 
dazu, dafi iiacli Overton durch eine Cholesterinhaut ebensogut die 
Aufnahme von fettem Oel verstandlich wiirde, wie die von Wasser. 
Cholesterin vermag in der Tat Wasser aufzunehmen; Nathansohn 
hat aber gezeigt, dafi das Losungsvermogen des Cholesterins durch 
Wasseraufnahme vbllig verandert wird. Aus diesem und auch aus 
anderen Griinden verwirft Nathansohn die Annahme einer homo- 
genen Hautschicht und vermutet, dafi eine Art von Mosaik, ab- 
wechselnd zusammengesetzt aus Cholesterin und lebenden Plasma- 
teilen, die Peripherie des Plasmas einnehme. In ihr wtirden die 
Cholesterinmolekule dann die Durchl^ssigkeit fiir die fettloslichen 
Stoffe bedingen, der Durchtritt von Wasser, Salzen und etwa noch 
den atmospharischen Gasen wiirde durch die Plasmateile erfolgen 
und von diesen auch in der oben erwahnten Art regiiliert 
warden. 

Auch CzAPBK®°) schliefit sich dieser Anschauiiug cin. Er zieht die Ober- 
flachenspannung des Protoplasmas in Betracht und hat eine Alethode aus- 
gearbeitet, sie zu messen. Er benutzt oberfliichenaktive Stoffe, d. h. seiche, 
die die Oberflachenspannung ihres Ldsungsmittels herabsetzen, und zeigt, daS 
Ldsungen dieser unabhiliigig von ihrer cheniischeii Znsamniensetzung, bei einer 
ganz bestimmten Oberflachenspannung plotzlich das Protoplasina permeabel maehen. 
BO dan vorher in der Vakiiole lokaiisierte Stoffe nun herausdiffundieren konnen. 
Auf Grund der S. 17 genannten physikalischen Lehren nimmt Gzapek an, daS 
Stoffe, die die Oberflachenspannung des Protoplasmas herabsetzen, sich in der 
auiSersten Plasmahaut ansammeln miissen. Aus diesen werden sie dann durch 
eine Substanz, die etwas mehr oberflachenaktiv ist ais sie selbst, zuriickgedrangt, 
und dadurch wird die Permeabilitat hergestellt. Er vermutet nun, dal^ es die 
Lipoide der Plasmahaut seien, die beim Eintreten der Bxosmose ^zuriick- 
gearangt^^' werden. Da aber entgegen der Annahme Czapeks die Spannung 
zwischen den trennenden Oberfiachen zweier sich nicht misehender Fliissigkeiten 
durch Bestimmung der Oberflachenspannung der Losungen, vrenn sie einzelri 
mit Luft in Beruhrung stehen, wie^ es in seinem Apparat der Fall ist, nicht ge- 
messen werden kann, sind seine die Oberflachenspannung zivisehen Protoplasma 
und Losung der oberflachenaktiven Stoffe angeblich anzeigenden Zahlen binzii- 
langlich^'’^]. 


77) Vollstaudige Aufzahlung bei Overton 1899 zit. in 76, 

78) Nathansohn 1902-1904 Jahrb. wiss. Bot. 38 241; 30 607; 40 403 

79) VgL Pfepeer Physiologic 2 342. 

80) CzAPEK 1911 Ueber eine Meth ode zur direkten Bestimmung der Ober- 
fiachenspannung der Protopiasmahaut Jena. 

81) Vernon 1913 Bioeh. Zeitschr. 51 1; Gzapek 1914 Int. Zeitschr. f. phvs.~ 
chem. Biol. 1 108; Euhland 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 441; Stiles u. Jorgensen 
1917 Ann, of Bot. 31 47 bringen Gewebe in Ldsungen von Anelektrolvten, deren 
Einflufi auf die Permeabilitat untersucht werden soli, und schiieSen aus der Er- 
hdhung der Leitfahigkeit der Losung auf Austritt von Elektrolyten aus der Zelie; 
auch sie lehnen Czapeks Anschauung ab. Lepeschkin 1923 Bioch. Zeitschr. 
139 2S0. VgL auch die Ablehnung der Lipoidtheorie dutch Verkaee 1921 Bakt. 
Gbl.Tl, 52.273.'" 
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Ultraflltertlieorie^ HauptsaGhlicli von Ruhland®-) sind wichtige 
Bedenken gegen die Lipoidtheorie beigebraclit worden. Eine wesent- 
iiche Rolle spielen bei Ruiilands Argumentationea die organisclien 
Farbstoffe. Es hat sich gezeigt, daB sie in viel groBerem MaBe durch 
das lebende Plasma durchgehen, als man frilher dachte. Besonders 
wenn man sie mit dem Transpirationsstrom in Pflanzenstengeln auf- 
steigen laBt'^^), Mi^gen sie leichter ein, als wenn man wassergesattigfce 
Zellen in sie einlegt. Ruhlaimd zeigte nun, daB die Proportionalitat 
zwisclien Anfnahmefahigkeit und Lipoidlosiichkeit bei den kiinst- 
lichen organischen Farbstoffen durchaus keine strenge ist. 

Es diosmieren zweifeilos auch ganzlich fettanlosliche Farbstoffe, z. B. die 
meisten sauren (negativ geladenen) deren Eindringen Overton n. a. im allgemeinen 
geleugnet batten ; unter CJmstanden war es notig, durch Fiasmolyse den Zelisaft 
zu konzentrieren, um so das Eindringen siclitbar zii machen. Andererseits gibt es 
fettidsliclie Farbstoffe, die zuriiekgehalten werden. Ecthlani) findet nun, daS aus- 
schlielSlich die GroiSe der Teilehen bei diesen Kolloiden bestimmt, ob sie eindringen 
konnen oder nicht. Diese Teilehen groJSe aber kann nicht mit dem Ultramikroskox> 
festgestellt werden, sondern nur mit Hilfe der sog. Uitrafiltration durch 
konsistente Galierte. So kommt Ruhland zu dem Resultat, dab diese Kolloide 
durch Poren des Plasmas eindringen. Und dieser „Ultrafilterregei“ fiigen sich 
auch Stoffe, die in natura in der Pfianze kolloidal vorkommen: Inuiin, Glykogen, 
Dextrin konnen nicht diosmieren, da ihre Teilehen zu grob sind ; wohl aber die 
in wasseriger Losung hydrolytisch abgespaltenen kolloidalen Alkaloidbasen , die 
durch geringe Teilchengrobe charakterisiert sind, desgleichen hochdisperse Glykoside, 
auch Enzyme, die auch Kolloide mit hohem Dispersionsgrad sind. Wenn Enzyme 
normalerweise doch im Innern der Zelle zuriiekgehalten werden, so macht Ruhland 
dafiir ihre Adsorption an Eiweibkorper verantwortlich, und diese Anschauung fabt 
neuer dings mehr und niehr Fub in der Enzymlehre. 

Haftdriicktlieorie. Fiigen sich nun dieser Ultrafilterregel Emi- 
LANDS^^) der zufolge bei Kolloiden lediglich die TeilchengrdBe die 
Importfahigkeit bedingt, alle daraufhin untersuchten kolloidal geldsten 
Stoffe, so zeigen sich schon bei manchen Alkaloidbasen, die auf der 
Grenze zwischen kolloidem und kristalloidem Zustand stehen, gewisse 
Abweichungen, und es muBte nach einem Ausdruck fur die Permea- 
bilitatsverhaitnisse gesucht werden, der nicht hur kolloide, sondern 
auch kristalloide Losungen gleichmaBig umfaBt. Da greift nun Euh- 
LANB zu der TuAiiBESchen Haftdrucktheorie : Stoffe, die einen ge- 
ringen Haftdruck haben (kapillaraktiv, oberflachenaktiv sind), z. B. 
Alkohole, Aether usw., desgleichen die oberflachenaktiven Kolloide, 
diese aber nur dann, wenn ihre Teilehen nicht zu grofi sind, urn 
die Poren der Plasmahaut zu passieren, diosmieren im allgemeinen 
leicht. Nicht kapillaraktive Stoffe jedoch, z. B. Salze, dringen lang- 
sam, eventuell gar nicht ein. Im ilbrigen ist die Durchlassigkeit fiir 
Kristalloide noch nicht physikalisch erklarbar, erst recht nicht die 
Regulierbarkeit der Permeabilitat fur sie. Teleologisch ist vielleicht 
ihr meist langsames Eindringen damit zu erklaren, dafi sonst die Zelle 
mit ihnen tiberschwemmt werden kdnnte, ehe die Plasmahaut ihren 
Regulationsmechanismus spielen lassen kann. Aus einigen der oben 
genannten FiTTiNGsehen Ergebnisse darf man vielleicht schlieBen, daB 
auch jJangsam eindringende“ Korper faktisch im ersten Augenblick, 
in dem sie geboten werden, sehr rasch eindringen, und dafi ihr lang- 


82) Ruhland 1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 376; 1914 54 391. Ders. 1913 BioL 
C^bl. SB 337 (Enzyme). 

83) Kuster 1911 Jahrb. wiss. Bot. 50 61. 

84) 1914 Jahrb. wiss. Bot. 54 391. 
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sames Eiadringen sclioii' eine Folge des Einsetzens des Regulatioiis- 
meciianismus ist. 

Gegen die FarbstoffTersuclie Ruhlands, auf die sich die Ultra- 
filterregel griindet, sind nun aber seitens Oollandees Bedenken 
geltend gemacht worden. Zunachst weist er auf das spezifiscb yer- 
scbiedene Verbalten verscbiedener Zelien gegentiber sauren Farbstoffen 
liin. Zelien in der Nahe der Leitbiindel, Blumeiiblattzelleii usw. 
speicliern saure Farbstoffe, desgleichen embryonale Zelien, walirend 
andere ihre Anfnabme verweigern. Aucb Kustek kommt neuer- 
dings zu ganz ahniichen Ergebnissen: Leitbiindelnahe Zelien, ferner 
Paiissadenzelien, nicht aber Scbwammparenciiyinzellen nekmen saure 
Farbstoffe auf, wenn man sie durch den Transspirationsstrom in den 
Sprossen steigen laBt. Sieht man aber von solclien Zelien ab, die 
saure Farbstoffe speichern, so findet Collandee, daB eben docli die 
OvEETONSche Eegel, alierdings nickt ganz oline Ausnabmen, zutrifft, 
daB saure lipoidunlosliche Farbstoffe sckwer, basische lipoidloslicbe 
leickt permeieren. Dies spricht nack Collandee wieder elier fur 
die von Ruhland verworfene Lipoidtkeorie. 

Alierdings diekutiert er auck andere Tkeorien, die fiir die Anfnahme von 
Stoffen in Frage zii zieken sind. So die eben genannte Haftdrnektkeorie, wobei 
er betont, daB eine sol eke nickt nnr mit dem Biaftdruck der Stoffe im Wasser, 
sondern anck niit dem freilick unbekannten Haftdrnck der Stoffe an den Teileken 
der Plasmakaut recknen miiBte. Solcken Haftdrnck konnte man sick als Ad- 
sorption der Stoffe an den Bausteinen der Plasmasekickt vorstellen ; tatsacklick 
werden ja auck in neutraJer Losiing basiseke Farbstoffe stark, saure sckwack ad- 
sorbiert. Auck wird die Aufnakme basiseker Farbstoffe durck H-Ionen gekemmt, 
die saurer durck sie begiinstigt, eine Ersekeinung, die parallel gekt mit der Ad- 
sorption sbeeinflussung. Ferner kemmen mekrwertige Kationen die Adsorption 
basiseker Farbstoffe, fordern die von sauren ; gleicksinnig beeinflussen sie die Auf- 
nakme der Farbstoffe. Es ware auck nock mit Collandee der elektriscken 
Tkeorie von der Stoffaufnakme zu gedenken ®"). Wan dert die kolloide Pkase eines 
Sols katkodisck im Potentialgefalle, so sind die Teileken gegen Wasser positiv, 
wandert sie anodisck, so sind sie negativ geiaden. Nimmt man nun an, die Baii- 
steine der Plasmakaut seien negativ geiaden. wie z. B. EiweiB teileken, so ist es 
durckaus begreifliek, da'lS die positiv geladenen Teileken der basiseken Farbstoffe 
starker adsorbiert werden — womit alierdings ikr Bindringen durck die peripkeren 
Partien des Plasmas ins Zellinnere keineswegs erklart ware®®). 

Die CoLLANDERseken Versucksergebnisse bringen offenbar Stiitzen fiir die 
Lipoidtkeorie, die Ultrafiltertkeorie aber wiirden sie, wie Ruhlaed betont, nnr 
dann stiirzen kbnnen, wenn von Collander mekr Eucksickt auf die TeilckengruUe 
der benutzten Farbstoffe, mittels Diffusionsversucken in Gelatinegelen genommen 
worden ware. 

Aufbau der Plasmaliaiit axis Phosphatiden. Hier sind endlich 
anzuschlieBen die von uns scion gelegentlich genannten Anschauungen 
Hansteeks Aus mikroskopischen nnd ultramikroskopiscien Be- 
obachtungen, yor allem aber aus der frappanten, von Molisgh bestatigten 
Beobaebtung, daB Wurzeln intra vitam Phosphatide an destilliertes 
Wasser abgeben aber keine EiweiBkorper, folgert er, daB die auBere 
Plasmabaut _ lediglicb aus Phospbatiden bestehen soil, und zwar soli 
das Dispersionsmittel dieser kolloidalen Schicht zusammengesetzt sein 
au s quellb aren, in Wasser nicht loslicben, die disperse Phase aber aus 

85) 1921 Jakrb. wiss. Bot. <10 354; vgl. auck Schaede 1. c. 

86) 1921 Zeitsekr. wiss. Mikr. 38 280. 

87) Kritik bei Euhland 1912 Ber, Bot. Ges. 31 304. 1913 Block. Zeitsekr. 
54 59. 

88) Vgl. nock Eedeerit 1922 Ann. of Bot. 36 511. 

89) Vgl. S. 25; dazu Doreer 1922 Bakt. Cbl. II m 14; Metznee 1923 
Ckem. Ztg. 53. 
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wasserloslicheii Pbosphatiden. Diese PbospatidscMclit soli die Zell- 
haat durdisetzen. Hdliere Temperatur Alkalisalze in verlialtnis- 
mafiig niedrigen Konzentrationen lockern diese Scliiclitj mid steigern 
ihre Pernieabilitat, niedere Temperatur oder Kaiksaize festigen sie 
niiter Herabsetzung der Permeabilitat ; starker konzentrierte Salz- 
losungerij z. B. in piasmolysierender Konzentration, setzen die Per- 
meabilitat stets berab. Diese Phosphatide sollen nun naturlich filr 
den Stoffimport und Export Yon maBgeblicher Bedeutung sein. Trotz- 
dem ist Hansteen kein blinder Anhanger der OvEKTONSclien Lipoid- 
tlieorie. Er glaubt, dafi die Phosphatide in yiyo ganz andere Per- 
meabilitatsyerMltnisse darbieten als Lipoide in yitro, so daB man aus 
Lipoidpraparaten keinerlei Rilckschliisse auf ilir Verhalten in der Zeile 
machen kbnne. Die Anschauung hat yiel BestechendeSj freilich wird 
es schwer sein sie experimenteil nun wirklich zu beweisen. 

PernieaMlltlit der ZellwaiuL Zum SchiuB bemerken wir noch, 
daB Exosmose und Endosmose nicht nur yon den Eigenschaften des 
Protoplasmas abhangt, sondern, daB auch die Zellhaut manchmal 
eine Impermeabilitat fur gewisse Stoffe bedingen kann, namlich dann, 
wenn sie nicht als typische Zeilulosewand auftritt, sondern yerkorkt 
ist Oder Einlagerungen enthalt'*^^), die unter Umstanden nicht ohne 
weiteres mikroskopisch sichtbar zu sein brauchen. 

Auch von selektiver Permeabilitat toter Samensehalen kann man reden, in- 
sofern gewisse von ihnen bestimmte Salze durchlassen, andere nicht Sogar 
als VerschiuBhaiite von Osmometern hat man sie benutzt und mancherlei Ver- 
suche damit angestellt. Die Existenz solcher toter semipermeabler Haute hat nun 
BippeL'^-^) dazu veranlajSt, die Frage aufzuwerfen, ob nicht vielleicht in manchen 
Fallen, in denen die Zellulosehaut Salze scheinbar glatt permeieren lafit, sie 
in Wirklichkeit doch semipermeabel ist, und zwar dann, wenn man mikro- 
skopische Schnitte fiir Piasmolyseversuche benutzt. Hier konnte ja eventuell die 
plasm olysierendc Losung gar nicht durch die Zellhaut als solche, sondern durch 
Poren in ihr, die normalerweise Plasmodesmen fiihren, an das Plasma gelangen; 
so konnte Permeabilitat tatsachlich semipermeabler Haute vorgetauscht werden, 
wieder ein Hinweis darauf, daS es sich empfiehit, mogliehst unverletzte Objekte, 
z. B. Algenzellen usw., filr plasmolytische Versuche zu verwenden. Der heutige 
Stand der Frage ist aber doch wohl der^^), dai wassergetrankte Zellulosehaute fiir 
die ubiichen, als Plasmolytika verwendeten Kristailoide permeabel sind, wie wir 
es oben immer angenommen haben. Kolloide, welche nicht in die Zeile hinein- 
gelassen werden, diirften aber gelegentlich sehon von der Zellhaut zuriickgehalten 
werden®®), Klebs®^) wies nach, daB die Zellen von Farnprothailien durch mit 
Kongorot angefarbte Zuckerlosungen plasmolysiert werden, ohne daB der Farbstoff 
in den Eauffl zwischen Zellhaut und Plasma eindringt. Im Gegensatz zu diesen 
Membranen lebender Zellen wurden die Zellwande der Bhizoiden mit Kongorot 
durchgefhrbt, lieBen also den Farbstoff bin ein. Ob dieser Unterschied zwischen 
den Zelihauten lebender und toter Zellen physikallsch bedingt ist oder auf ehemi- 


90) Der EinfluB der Temperatur auf die Permeabilitat des Plasmas fiir Salze 

usw. ist nicht selten diskutiert worden. Osteehottt 1917 Bot. Gaz. 317 fand 

einen Temperaturkoeffizienten von 1,33 (d. h. bei Steigerung der Temperatur um 
10® steigt die Permeabilitat von 1 auf 1,33) und schlieBt daraus, daB sie kein 
chemischer Vorgang sein kann. Vgl. auch Dejstjsty 1917 Bot. Gaz. 63 373. 

91) Keomer 1903 Bibl. botanica. Heft 59. Brown 1907 Ann. of Bot. 21 79. 
Schroder 1911 Flora 102 186. Ruez de Layison 1910 Rev. g6n. de bot. 22 225. 

92) Shull 1913 Bot. Gaz. 51 169. Collins 1918 Ann. of Bot. 32 381. 

93) Denny 1917 Bot. Gaz. 63 373 u. 468. 

94) Bippel 1918 Ber. Bot. Ges. 36 202, u* 1917 Biol. Cbl. 37 477. 

95) Schroder 1922 Biol. Cbl. 42 172 (hier Zusammenfassung der Frage). 

96) Lepeschkin 1913 Kolloidzeitschr. 13 181. Buhland 1914 Jahrb. wiss. 
Bot. 54 391. 

97) Klebs 1919 Heideib. Akad, d. Wiss., math.-nat. El. Biol. B. Abh. 18, 
u. Dorner zit. S, 44. 



46 


2. KapiteJ. 

scheB Einlageriiiigen, die mit dem Tod verschwinden, almlicli etwa solcheD, wie 
Hajs^stebn sie postuiiert, beruht, ist noch zweifelhaft*^^}. . .c i 

Domiaiig’ieieligewiciit, Kompliziert wird die Sachlage, weiin eiae Meiiibran 
von ahnlicheii PermeaMlitatsverhaltnissen, wie pflanzliche Zelimembraneii,^ welclie 
kristalioide lonen durcWal^t, kolioide aber nicht, auf der einen Seite bespiiit wird 
von der Losung eines gewohnlichen Klektrolyten mit diffiisiblen lonen, aut der 
anderen Seite aber von der Losung eines „Kolloidelektrolyteii“, d. h. eines Korpers 
dessen eine lonen kristalloid und diffusibel, dessen andere lonen aber kolioid und 
nicht diffusibel sin d, wie das z. B. fur Losungen von ionisiertem (nicbt isoelektri- 
scbem) EiweiB zutiifft. £s stellt sicli dann ein sog. Donnangleichgewicht ein : 
JDasProdukt der diffusibeln, entgegengesetzt geladenen lonen ist beiderseits gleien. 
wenn das osmotiscbe Gleichgewicbt erreicht ist. Dabei ist die Gesamtkonzentption 
der kristalloiden lonen auf der Seite des Kolloidelektroiyten (also in der Eiweii- 
losung) grojSer als auf der anderen. Offensichtlich konnen in derlebenden Pflanzen- 
zelle ahnliche, wenngleich viel kompliziertere Verhaltnisse eintreten. Nach _Loeb 
ist osmotisclier Druck, Quellung, Viskositat von Eiektrolyt- umspiilten Eivveid- 
losungen diirch die DoNNANsche Eegel bestimmt 

Endoderinis. Interessant sind die Permeabilitatsverlialtnisse der 
Wande von Endodermiszellen, die durcli den Besitz des „CASPAKisclien 
Streifens“ ausgezeiclinet sind. Dieser Streifen lafit feinere Hydrosoie 
permeierenj grobere, die in der Zellbant selbst noch wanderii konnen, 
bieiben aber vor ihm liegen. Dies wurde von Ziegenspeck nicht nur 
fiir Farbstoffe von verschiedenem Dispersitatsgrad nachgewiesen, 
sondern, was in biologischer Hinsicht bedeutungsvoller ist, auch fiir 
kolloidale Eisenlbsungen ; nur solche von hohem Dispersionsgrad 
werden von dem Streifen dnrchgelassen. Gegeniiber Wasser aber und 
Stoffen, die in das Protoplasma eindringen konnen, ist aucli er 
durchlassig. 

Negative Osmose. ScMieBlich noch im engen AnschluB an Ausfuhrungen 
von Stern ein kurzes'Wort iiber die Erscheinungen der sog. negativen Osmose. 
So bezeichnet man die zunachst unverstandliche aber schon lange bekaimte Er- 
scheinung, daB im Steigrohr des Osmometers, \venn man ihn in verdiinnte Siiure- 
losungen statt in reines Wasser stellt, das Wasser steigt, daB es umgekehrt sinkt, 
wenn man in das Osmometer statt Wasser verdiinnte Saure einfullt. Man sollte 
in beiden Fallen, Undurchlassigkeit der Osmometermembran fiir die Saure vor- 
ausgesetzt, das Umgekehrte erwarten. Die Erklarung liegt, fails die Membran 
queilbar ist, darin, daB man einen Zusammenhang zwisehen Osmose und Qeilungs- 
geschwindigkeit beobachten konnte: Die Eichtung der durch eine qiiellbaxe Meai- 
bran diosmierenden Flussigkeitsstromung geht von der Fliissigkeit, in der die 
Quellungsgeschwindigkeit groBer ist zu der, in welcher sie geringer ist. In Saure- 
Idsungen, die das Phanomen der negativen Osmose geben, wird also die Quellungs- 
geschwindigkeit der Osmometermembran groBer sein als im Wasser. Die Wirkiing 
der Saure kann gegebenenfalls so kraftig sein, daB die normale osmotisehe Wirkimg 
anderer Stoffe uberkompensiert wird. AuBerdem konnen elektrophoretische Bf- 
scheinungen bei der negativen Osmose beteiligt sein, auf die wir nicht eingehen. 

Ob nun solche negative Osmose auch bei Pflanzenzellen eine Eolle spielt. 
steht noch dahin. Es ware nicht ausgeschlossen, daB das Platzen von Zellen. 
wenn man sie mit Losungen verdiinnter Stoen behandelt, durch negative Osmose 
mitbedingt ist. 


98) Vgl. noch Wisselingh 1920 Flora 13 359; dazu Euhlanu 1922 Zeitsehr. 
f. Bot, 11 80. 

99) Loeb 1923 Naturwissenschaften 213. Vgl. auch die Zusammenfassung 
durch Eithlani) 1922 Bot. CbL N. F. 1 74. 

100) 1921 Ber. Bot. Ges. 30 302. Ueber Permeabilitat tertiar verdiekter Endo- 
dermen vgl. BmcH 1920 Jahrb. wiss. Bot. 50 171. 

101) Stern 1919 Ber. Bot. Ges. 37 334, Einige Notizen iiber „Eiektroosmose'^ 
folgen spater (Kap. 4). 
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Die Wasseratifnahme* 

Wir veriassen jetzt die Zelle, die, aliseitig von Wasser nmgeben, 
nnr dieses selbst and die in ihm gelosten Gase oder festen und 
fiiissigen Korper nacb Mafigabe der Permeabilitat des Protoplasmas 
in ibr Inneres anfnebmen kann, nnd fragen nacb der Stoffaufnabme 
bei komplizierter gebauten Pflanzen. Handeit es sich um einen Zell- 
kbrper, wie wir ibn bei boheren Algen (Florideen, Fucaceen) antreffen, 
Oder nm eine nntergetaucbt iebende, nicbt im Boden wurzelnde Pba- 
nerogame (z. B. Lemna trisulca), so haben deren oberflacblicb gelegene 
Zellen in bezug auf Stoffaufnabme aus der AuBenwelt keine Differenz 
gegeniiber der bisber besprocbenen freilebenden Einzelzelie aufzuweisen. 
Neben Oberfl^cbenzelien finden wir aber aucb „Binnenzellen“, und 
man konnte glauben, sie seien von einem direkten Verkehr mit dem 
Aufienmedium abgescblossen, es konnten zu ibnen nur solcbe Stoffe 
eindringen, die von den mebr peripber geiegenen Zellen aufgenommen 
worden sind. Dann wurde also liber das Eindringen von Stoffen in 
diese Binnenzeilen in erster Linie die Hautscbicbt der Ober- 
flacbenzellen entscbeiden. Tatsacblicb haben aber die Binnen- 
zeilen docb aucb die Moglichkeit eines direkten Verkehrs mit dem 
Aufienmedium, denn sie sind mit diesem durcb dieZellwdnde ver- 
bunden, in welchen ja im allgemeinen alle in Betracbt kommenden 
Stoffe, vor allem das Wasser selbst, sicb bewegen konnen. 

Im Prinzip gilt das gleicbe aucb fur die Landpflanze, und man 
konnte sagen, dafi eine Zelle in der bocbsten Knospe oder dem bochst- 
stehenden Blatte eines Eicbbaumes durcb Zellmembranen mit der 
w^sserigen Losung im Erdboden, in den die Wurzel sicb einsenkt, in 
direkter Verbindung stebe, wenn aucb zwiscben ibr und den Wurzel- 
enden Tausende oder Millionen von Zellen liegen. In der Praxis aber 
ist dieser Fall ganz verscbieden von dem vorigen, denn ein fur die 
Pflanze in Betracbt kommender Stoffaustauscb auf diese Weise ist 
wegen der groBen Entfernung unmoglich. So stellen wir der Stoff- 
aufnahme der untergetaucbten Einzelzelie die der Land- 
pflanze als einen zweiten Typus gegeniiber. Und es bedarf nicbt 
erst pbysiologiscber Untersuchungen, um einzuseben, daB bei der Land- 
pflanze die beiden aucb vom Laien unterscbiedenen Teile, die Wurzel 
und der bebMtterte SproB, in bezug auf Nahrungsaufnabme sicb 
wesentlich verscbieden verhalten. Die Wurzel nimmt das im Boden 
vorbandene Wasser und die in ihm gelosten Stoffe auf, sie schlieBt 
sicb also an die bisber besprocbenen Verbaltnisse an: der SproB aber 
nimmt wesentlich gasfbrmige Korper aus der Atmosphare auf. So er- 
gibt sicb naturgemaB ftir das Folgende eine getrennte Bebandlung der 
aus dem Boden und der aus der Atmosphare stammenden Bestandteile 
der boheren Pflanze. 

Aus dem Boden nimmt die Pflanze vor alien Dingen Wasser 
auf, dessen Unentbebrlicbkeit fiir alle Organismen bekannt ist. Wenn 
wir aucb ganz davon absehen, daB die Eiementarstoffe, die das Wasser 
zusammensetzen, der Sauerstoff und der Wasserstoff, in Verbindung 


1) Ueber die Winde der Endodermiszellen vgl. S. 46. 
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mit dem KoMenstoff die wichtigsten Bausteine fur organische Ver- 
bindungen bilden, und nur das Wasser als solcbes in Betracbt 
zielien, so leuchtet seine Unentbehrlichkeit ein, weil es ein normaler 
Bestandteil einer jeden Zellmembran ist, die ja in der lebenstatigen 
Pflanze stets mit Wasser durchtrankt gefunden wird, weil aucb das 
Protoplasma in der lebenstatigen Zelle nur in wasserdurcbtranktem 
Zustand vorkommt, endlicb, weil die Vakuole, die nicht selten den 
groBten Raum in der Zelle einnimmt, ihrer Hauptmasse nach aus 
Wasser besteht. Dementsprechend weist ja aucb, wie schon bervor- 
geboben, die cbemiscbe Analyse einen ganz betracbtlicben Wasser- 
gebalt selbst nocb in solcben Pflanzenteilen nacb, die man als wasser- 
arme bezeicbnen muB (S. 6). Ginge nun die Pflanze mit dem einmal 
aufgenommenen Wasser in abnlicber Weise sparsam urn, wie etwa mit 
Stickstoffverbindungen, so wurde eine Neuaufnabme nur in dem MaBe 
notwendig werden, als neue Glieder an dem Kbrper der Pflanze sicb 
bilden. Von einer solcben Sparsamkeit kann aber nicht die Rede sein ; 
— die Pflanze geht, unter Umstanden, mit dem Wasser bbcht ver- 
scbwenderisch um, sie sendet ungebeure Mengen dieses Stoffes, den 
sie mit der Wurzel der Erde entrissen hat, aus ibren Blattern in 
Dampfform wieder in die Atmosphare. So gibt nacb Haberlandt-) 
im Laufe eines Sommers eine Maispflanze 14 kg, eine Hanfpflanze 
27 kg, eine Sonnenblume 66 kg Wasser, also das Mebrfache ibres 
Korpergewicbts, an die Luft ab. Das sind kleine Pflanzen; wie groB 
muB also die Menge des von einem Baum abgegebenen Wassers sein! 
Wir verdanken v. Hohnel*) iiber diese Frage sebr sorgfbltige Be- 
recbnungen. Eine groBe Birke mit 200000 Blattern gibt im Laufe 
des Sommers 7000 kg, am einzelnen Tage 38 kg Wasser ab. Eine 
100-jahrige Bucbe verdunstet rund 9000 kg im Sommer, und wenn 
400 solche Baume auf einem Hektar stehen, so wiirde ein Wald von 
dieser GrSBe 3 600000 kg Wasserdampf abgeben. KSnnen aucb diese 
Zahlen keinen Anspruch auf Genauigkeit erheben, so lehren sie uns 
doch wenigstens die GroBenordn ungen kennen, um die es sicb da 
bandelt. Schroder^) berechnet, dab wobl Vso — Vao <ier gesamten zur 
Wasserverdunstung auf Erden verwendeten solaren Energie bei der 
Verdampfung von Wasser aus den Pflanzen verbraucht wird. 

Wir baben also zunacbst zu untersucben, wie es der Pflanze 
moglicb wird, so gewaltige Wassermengen dem Boden zu entnebmen. 

Boden. Der Boden, aus dem die normale Landpflanze ibren 
Wasserbedarf deckt, besteht aus einem Gemiscb von Gesteinstriimmern 
und Resten von Organismen (Humus). 

Sehen wir von chemischer Zusammensetzung und Humusgehalt (s. spater) zu- 
erst ab, so konnen wir vom Standpunkte der Koiioidchemie die B5den je nach der 
GrojSe der Einzelteilchen bezeichnen als grobdisperse oder kolioiddisperse Systeme. 
Ueberwiegen grobere Bestandteile, so haben wir Sandboden, uberwiegeii die feineren, 
so haben wir Tonboden. Mischungen beider werden als Lehm bezeichnet 

Genauer wird ein Boden als „Grobsand“ bezeichnet, wenn die Teilchen- 
durehmesser 0,2—0,02 cm betragen; als Feinsand, wenn sie 0,02 —0,002 cm be- 


2) F. Haberlandt 1877 Wissensch.-prakt. Unters, auf d. Gebiet des Pflanzen- 
baus 2 158. 

3) V. Hohnel 1879 Wollnvs Forschungen auf dem Gebiet der Agrikultur- 

physik 2 398. ^ 

4) 1919 Naturwissenschaften Heft 51 976. 

5) Ueber Unterschiede dieser drei Boden in physikalischer Hinsicht: Attee- 
BEEG 1911 Int. Mitt. Bodenkunde 1 7 u. 10. 
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trageB. Falls er nur 0,002—0,0002 cm betragt, so redefc der Bodenkimdler woM 
yoa „ScMiiff“, wahrend dann, wean die Teilciien einen kleineren Darelimesser als 
0,0002 cm liaben, Ton (Koiloidton) yorliegt. Will man die Analogie mit den Kol- 
loiden des Cbeaiikers noch weiter ^ treiben, was naturgemai eigen tlicb nur dann 
Sinn hat, wean die Teilchen von hinreichend kleiner OrojSenordnung sind, so wird 
man den Kulturboden im natiirlichen Zustand mit mittlerem Wassergehalt ver- 
gleichen konnen mit einem Gel, bzw. Mischung von Gel und Hydrosol; die festen 
Teilchen sind namlich Dispersionsmittel, das Wasser ist seinerseits dispers, was fiir 
ein Gel charakteristisch ist, wobei unter „ Wasser" in Wirklichkeit ein Hydrosol, in 
dem auch Kristalloide gelost sind, zu verstehen ist. Besonders wichtig, mindestens 
fiir Kulturboden ist, dafi aufier den genannten Phasen noch eine gasformige, die 
den Luftgehalt des Bodens bedingt, vorhanden ist^'). 

Falit nun auf einen solchen Boden Regen oder kommt aus anderen 
Griinden Wasser auf ibn, so kann dieses die Luft voiistandig ver- 
drangen und aile Raume zwischen den festen Partikeln volikommen 
erfullen. Ist der Untergrund fiir Wasser nicht durcMassig, so bieibt 
dieser Zustand erhaiten und es entsteht ein Sumpfboden, der 
ebenso sehr durcb seinen Wasserreichtum wie durch den Luft- 
m an gel cbarakterisiert wird. Der Wasserreichtum muJS die Pflanze 
in den Stand setzen, ihren Wasserbedarf mit Leichtigkeit zu decken, 
und man sollte deshalb glauben, ein derartiger Boden biete den Pflanzen 
eine ausgezeiclinete Wohnstatte. Die Erfahrung lehrt aber das Gegen- 
teiF). Nur gewisse Pflanzen, von den Kulturpflanzen nur wenige 
(z. B. der Reis) vermbgen im Sumpfboden zu gedeihen oder verlangen 
ihn, wahrend die Mehrzahl unserer Nutzpflanzen bei diesem Wasser- 
tiberfluB ieidet, und nur bei mittlerem Wassergehalt des Bodens gut 
gedeiht®). Die Ursache liegt nicht in dem Zuviel an Wasser, sondern 
in Nebenumstanden. Man hat vielfach an eine Giftwirkung der im 
Sumpfboden faulenden kolloidalen Stoffe gedacht. 

Aus solchem Boden konnten amerikanische Forscher'^) ein Pfianzengift, Di- 
hydrooxysterinsaure, isolieren; da diese aber durch Oxydation schnell verschwindet, 
kann wohl allgemeih Sauerstoff mangel als der Faktor bezeichnet warden, der zu 
stark gewasserten Boden unfruchtbar macht. DaU nicht nur im typischen Sumpf- 
boden, sondern auch in Kulturboden der Mangel an Burchliiftung — Sauerstoff- 
armut und KohlensaureiiberschujS — zu einem „krithchen Faktor" fiir das Pfianzen- 
wachstum werden kann, wurde neuerdings auch durch Eomell bewiesen. Aus- 
gegliehen wird dieser Mangel hauptsachlich durch geniigende Diffusion, wahrend 
Temperaturschwankungen und Wind hierbei meist nur eine unbedeiitende, letzterer 
im Wald sogar keine Eolle spielen. Die Diffusion ist naturgemaU in erster Linie 
abhangig vom Porenvolum des Bodens, und die Zusammensetzung der Luft des 
Bodens ist ganz wesentlich abhangig von dessen „Aktivitat“, d. h. von der Tatig- 
keit von Bodenmikroben in ihm^^^T. 

Zwar kauu man auf die Erfolge der Wasserkultur (Kap. 7) hin- 
weisen und sagen, daB viele Landpflanzen ihr Wurzelsystem in wtee- 
riger Salzlbsung normal zur Entwicklung zu bringen vermogen, und 


6) WiEGNEE. 1921 Boden und Bodenbildung. Dresden u. Leipzig. 

7) Beugmah 1920 Ann. of Bot. Ul 13. Sbeehoest 1902 Journ. f, Landwirtsch. 
9i. (In gut geluftetem Boden vermogen Wurzeln von Kulturpfianzen tiefer zu 
dringen als in schlecht durchliiftetem, was fiir Zeiten der Trockenheit von Be- 
deutung ist.) 

8 ) WoLLNY 1897 Forsehungen a. d, Geb. d. Agrikulturphysik 20 52. 

9) Schreiner und Eeed 1907 H. S. Dep. Agr., Bureau of soils No. 40, 

10) Eomell 1922 Medd. fr. stat. sfcogsfdrsoksanst. 19 125. Hier auch be- 
achtenswerte Ausfiihrungen uber die Existenzbedingungen von Anaerobiern (Kap. 16) 
in gut durchliifteten Boden, Ueber den Einflufi von Regenwurmern bandeln 
Eamann 1911 Int. Mitt. Bodenkunde 1 138. HeyKONS 1923 Zeitschr, f. Pfianzen- 
ernahrung 2 97. Kahsnitz 1922 Bot. Arch. 1 315. Bassalik 1913 Zeitschr. 
f. Garungsphys. 89 154. 

Benecke u. Jost, Pflanzenpliysiologie. Bd. L 
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unter diesen Umstanden steht demselben ja nur der m -Wasser ge- 
loste Sauerstoff zur Verfilgung. Immerliin findet aber die Wiirzel 
ill der Wasserkultur nocli freien Sauerstoff, wElirend im Sumpfboden 
oft aiich die Meinsteii Spuren dieses Stoffes aufgezelirt sind. Diesen 
Nacbteil idres Substrates uberwinden aber die Sumpfpflanzen diircli 
Ausbildung reicber Intercellularen, die eine Luftzuleituiig von obeii 
ermoglichen, manchmal auch durcli Ausbildung besonderer Atem- 
wurzeln, die aus dem Substrat bervorragen 

Fassen wir nun den anderen Fall ins Auge: der Untergrimd des 
Bodens sei fiir Wasser durcblassig. Dann wird das in die obereii 
Bodenscbicbten eingedrungene Wasser zum Teil rascb nacb unten 
abiaufen und in die groBeren Liicken des Bodens wird wieder Luft 
treten. Es fiieBt aber niemals alles Wasser auf diese Art ab^ 
ein Teil bleibt in diinner Scbicbt den Bodenpartikelcben adbarierend 
Oder in ihnen festgebalten zurtick, ein anderer sammelt sicb in den 
kleineren Spalten und Liicken und wird da kapillar festgebalten^'^). 
Die Menge des so im Boden verbleibenden Wassers, bezogen auf die 
Volumeinbeit des Bodens, nennt man dessen Wasserkapazitat sie 
scbwankt nacb der Bodenbescbaffenbeit, vor allem nacb der Zabl mid 
GroBe der zwischen den Bodenteilcben ubrig bleibenden Raume^inner- 
balb weiter Grenzen, ist aber dock immer recht ansehnlicb. Einige 
Zablen mbgen das illustrieren: 


Wasserkapazitat verscbiedener Boden 
Vol-Proz. 


Humusboden 55 

Tonboden 53 

feiner Sandboden 30 

grober „ 10 


Wasserkapazitat von Qiiarzbdden 
KorngroBe VoL-Proz. 

1 — 2 mm 3,66 

0,25-~-0,50 „ 4,38 

0,11-0,17 „ 6,03 

0,01-0,07 „ 35,50 


Caeteris paribus bait aber ein Boden um so mehr Wasser, je 
feinkorniger er ist. Umgekehrt proportional der Eapazitat ist die 
„Wasserfubrung“ die kapillare Beweglichkeit des Wassers. In der 
Natur und Kultur ist die KornergroBe eines bestimmten Bodens sebr 
verscbieden. Es bat sicb aber gezeigt, daB man durcli Gruppierung 
der Bodenteilcben in zwei Klassen gute Anbaltspunkte fur die 
wasserbaltende Kraft gewinnt. So hat z. B. Geegoe Keaus^^^) mit 
einem mm-Sieb „Skeiett“ von „Feinerde“ gescbieden und fand dann 
den Wassergehalt der Feinerde proportional Andere Forscher 
baben weitere Siebe verwendet. — Begreiflich ist es, daB dann, wenn 


11) Goebel 1886 Ber. Bot. Ges. 4 249. 1887 Bot, Ztg. 45 717. Jost 1887 
Bot. Ztg. 45 601. Kaesteit 1892 Bibliotheca botanica. Heft 22. 

12) F. Bachmann 1922 Jabrb. wiss. Bot. 63 372; s. Anm. 38. 

13) Beiggs u. Shaetz (1912 Flora 105 235) definieren die „ Wasserkapazitat 
ais die maximale Wassermenge, welche von einer 1 cm boben Bodensauie gegen 
die Scbwerkraft festgebalten wird. Das „Feucbtigfceitsaquivalent“ ist das Wasser 
in Prozenten, das eine 1 cm dicke Bodenschicbt nocb halt, wenn sie einer lOOOmai 
starkeren Zentrifiigalkraft als die Scbwerkraft ausgesetzt wird. 

14) Nacb A;d. Mayee, Agrik.-Chemie II, 1, 154, und Wollny in Ramaee 
Bodenknnde. 1. Aufl. S. 67. 

15) Diese Wasserfuhrung ist fiir das Pflanzenleben von der grol^ten Bedeutung, 
da in einem Boden, der reicblicb Wasser zu entbalten scbeint, doch eine Pfianze 
Wassermangel baben kann, indem die ihrer Wurzei benacbbarten Bodenmassen 
entwassert sein konnen, obne daiS binreicbend scbnell fiir Wassernachscbub gesorgt 
werden konnte; z, B. Moetfoet 1921 Jabrb, wiss. Bot. 60 184; Atteeberg 1. c. 
Ueber Grundwasserbewegung vgl. Keuger 1918 Int. Mitt. Bodenkunde 8 105. 

16) Ge. Keaus 1911 Boden und Rlima auf xleinstem Kaum. Jena. 
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der Boden ziemlicli viel Humus und auBerdem yon Mineralbestand- 
teilen nicM viel stark dispersen Ton, sondern hauptsaclilicli Sand ent- 
halt, der Humus wegen der gequollenen Einzelteilcken, die iiin zu- 
sammensetzen, in erster Linie fiir den Wassergehalt maBgebiicIi ist. 
So erkMrt es sich aucli, daB bei gleicbem absolutem Wassergehalt des 
Substrates eine Pflanze im Humus welken, im Sand frisch bleiben kann. 
(VgL auck die Zahlen . auf S. 56.) Das VerMltnis Wasser : Humus, 
der sog. „Feuclitigkeitskoeffizient“ wird so zum MaB der relativen 
Feucbtigkeit (des VerMltnisses zwischen Kapazitat und jeweiligem 
Wassergekalt). Fur den Pflanzengeograpben ist es interessant, daB 
dieser Feuclitigkeitskoeffizient fiir bestimmte Pflanzenyergesellscbaf” 
tungen, etwa die Heide, obwohl natiirlicli je nach Witterung und 
Feucbtigkeit wecbselnd, im Durchschnitt recbt konstant ist. 

Bkiggs und Shantz (1, c.) nennen „bygroskopisclien Koeffizienten“ 
die Feuclitigkeit (in Proz.), die ein Boden im Gleichgewiclit mit 
Wasserdampf gesattigter Luft bei 20® entbalt. Durcb Verdunstung 
verliert er von diesem Wasser. 

Die Pflanzen sind baufig gerade in der Vegetationszeit, wo sie 
am meisten Wasser bediirfen, genotigt, dies aus einem ziemlicb 
trockenen Boden zu entnebmen, und dazu bediirfen sie eines weit- 
verzweigten Wurzelsystems mit moglichst groBer wasserabsorbierender 
Oberfl^cbe. 

Wurzelsystem, Die Wichtigkeit der Wurzel fiir die Gewinnung 
des Wassers wird scbon durcb das Verbalten der Keimpflanze de- 
monstriert, die meist vor Entfaltung von BHttern die Hauptwurzel 
in den Boden treibt; Wasser ist ja der Stoff, den der Keimling in 
erster Linie nStig hat, da alle anderen Nabrstoffe in den Kotyle- 
donen oder dem Endosperm entbalten sind. In vielen FMen bleibt 
die vom Keimling entwickelte Hauptwurzel viele Jabre lang, oder 
solange die Pflanze iiberhaupt existiert, am Leben, wacbst dabei in 
die Lange und erreicbt, wenn die Beschaffenbeit des Bodens es ge- 
stattet, groBe Tiefen. Meist bleibt die Hauptwurzel nicht allein tatig, 
sondern es entspringen an ibr Seitenwurzeln. In anderen Fallen 
feblt aber die Hauptwurzel und wird ersetzt durcb ein Buscbel von 
untereinander gleichwertigen Seitenwurzeln, die aus Stammorganen 
bervorbrecben ; als Beispiel mogen Graser^®) und Zwiebelpflanzen ge- 
nannt sein. 

Um eine Yorstellung Tom Wacbstum der Wurzeln zu geben, betracbten wir 
einige Beispiele von krautigen Pflanzen, Baumen und Wiistenpflanzen. Bei einer 
Eeibe von Krautern, z. B. bei Yicia Faba^^), wacbst aueh nacb dem Brscbeinen 
der Seitenwurzeln die Hauptwurzel mit ungescbwacbter Kraft, und die GroiBen- 
verbaitnisse der Seitenwurzeln entsprecben annahernd ibrem Alter; die der Wurzel- 
spitze benacbbarten sind am kiirzesten, die von ibr entferntesten am langsten, und 
die Enden aller liegen ungefahr in dem Mantel eines Kegels, dessen Spitze mit 
der Wurzelspitze zusammenfallt. Einen anderen Typus der Bewurzelung besitzt 
die gelbe Lupine : bei ibr sind die Seitenwurzeln viel sparlicher und unregeimaBiger, 
nnd sie treten erst in ziemHcber Tiefe unter der Bodenoberflacbe auf; aucb bleiben 
die alteren rasch im Wachstnm zuriick. Einen dritten Typus endlich erbalten wir, 
wenn bei gleiebem Anfaug wie bisher, spater die Pfahiwurzel ibre dominierende 
Stellung aufgibt, dann wohl ancb ganz aufbort zu wacbsen und scbliefilicb ab- 


17) Crump zit. nach Eexxer 1914 Zeitscbr. f. Bot. 0 281. 

18) Ueber spezifiscbe Unterscbiede zwiscben Gerste, Weizen, Hafer s. Brexch- 
LEY u, Jacksox 1921 Ann. of Bot. 35 533. 

19) Nacb Hellriegel 1883 Beitr, z. d. naturw. Grundi. d. Ackerbaues. 
Braunschweig. 
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stirbt. Bingehende Sehilderungea des Wurzelsystems krautiger Pfianzen verdanken 

wir FjlEII)ENTBLT ^ ^ , 

Die Bewurzelung der Baume bietet besonderes Interesse dar, weii der^enoriiie 
Wasserverbraiich der Laiibkrone besondere A n s p r ii c b e an die LeistungcJ- 
fahiffkeifc der Wnrzei stellt. Dank den muhevollen Untersuchungen Nobbes konnen 
wir uns iiber die Entstehung des Wurzelsystems der Fichte,^ Tanne und Kiefer ein 
zienilicb gates Bild machen, ISTobbE '^') kultivierte Samlinge dieser Pfianzen wahrend 
eiues Sommers in grofien niit Sand gefiiilten Grlastopfen und stelite iin JJerbst an 
den abgespulten Wurzelsystemen umfassende Zablungen und Messungen an. 

Es ergab sich, dab die drei einjahrigen, unter gleiehen Bedmgungen er- 
wachsenen Pflanzcben sowohi beziiglich dez Zahl der Auszweigungen wie aiicb 
der Lange des Gesamtwurzeisystems auffallende Differenzen zeigten. Die Sumine 
aller Wiirzeln ist in runden ‘ZaMen bei der Tanne 1, bei der Fichte 2, bei der 
Kiefer 12 m lang. Berechnet man die Wnrzei o be rflac he , so stellt diese ein 


Quadrat von 


49,52 

(Tanne) 


64,33 

(Fichte) 


142,23 mm 
(foefer) 


Seitenlange dar. Also auch in dieser Hinsicht steht die Kiefer der Tanne und 
Fichte voran. Die Bodenmasse, die bei ihr von Wurzeln durehsetzt wild, ist nach 
Kobbe ein Kegel von 80—90 cm Tiefe und eine Grundflache von 2000 qcm. Teilt 
man diesen Eaum in Abschnitte von je 10 cm Hohe, so finden sich im obersten 
1548, in den folgenden 217, 446, 366, 121 und 38 Seiten wurzeln. Die Kiefer durch- 
zieht also eine sehr grobe Bodenmasse sehr reichiich mit Wurzelwerk; da sie auf 
diese Weise den Boden gut auszunutzen vermag, gedeiht sie auch^ noch auf un- 
giinstigem Boden ,* ihre angebliche Anspruchslosigkeit stellt sich ais eine grebe Aus- 
nutzungsfahigkeit heraus, — Das Verhalten in spateren Jahren weicht nun vom 
Keimlingsstadium sehi' betrachtlich ab. Die starke Haufung der Seiten wurzeln in 
der Nahe des Bodens beim Kiefernkeimling deutet schon an, dab spater die Haupt- 
wurzel im Wachstum zuriickbleibt und ein weithin, fast horizontal sich ausbrei- 
tendes Wurzelsystem entsteht; doch bleibt die Pfahl wnrzei erhalten. — Die Fichte 
geht zwar anfangs tief in den Boden, aber ihre Pfahiwurzel bleibt vom 5, Jahre 
an stark zuriick, so dab der Baum spater ganz flachwurzelig wird. ISfur die Tanne 
bleibt ein tiefwurzelnder Baum mit dominierender Hauptwurzel. — Die Eotbuche 
treibt nach Hartig -'-) in den ersten Jahren eine einfache Pfahlwmrzel mit wenig 
Seiten wurzeln. Schon vom 3, Jahre an bilden die hochststehenden unter diesen 
in der Nahe der Oberflache des Bodens ein reich verzweigtes Wurzelsystem. Im 
5. bis 6. Jahre hort das Langen wachstum der zu hochstens Vs ^ Lange heran- 
gewachsenen Pfahiwurzel von selbst fiir immer auf, nur die Seiten wurzeln wachsen 
fort. Bis zum 30. Jahre sind es 2, seltener 3 der tieferen Seiten wurzeln, weiche 
sich vorzugsweise entwickeln, schrag in die Boden tiefe ein dr ingend. Vom 30. Jahre 
an bieiben auch diese Wurzeln gegen die hoherstehenden, flach unter der Erd- 
oberflache verlaufenden zuriick, und diese bilden dann den Hauptbestandteil des 
Wurzelsystems. Im Haubarkeitsaiter ist daher die Wurzelmasse im Verhaitnls zu 
ihrer horizontalen Ausdehnung ungewohniich flach, hochstens etw^a 60 cm tief. 

Auch dem Wurzelsystem der Wiisten pfianzen batman eiiigehende Studien 
gewidmet. Dieses beansprucht aber ein ganz besonderes Interesse, well durch 
Trockenheit des Bodens die Wasseraufnahme sehr ersch wert werden 
muk Nach CajS'NON-V kann man drei verschiedene Typen unterscheiden : 1) Bei 
gewissen fleischigen Pfianzen, vor allem Kakteen, verbreitet sich das Wurzelwerk 
ziemlich nahe der Oberflache auf weite Entfernungen I^ieso Pfianzen nehmen 
offenbar in Eegenzeiten reichiich Wasser auf und speicbern es in ihren „Wasser- 
speichern". In extremen Wiisten fehlen sie aber. 2) Es tritt eine wenig ver- 
zw'eigte, aber tiefgehende Pfahiwurzel auf. Volkens^V hielt diese Bewurzelung 

20) Feetdenfelt 1902 Flora 91 115. 

21) Nobbe 1875 Tharandter forstl. Jahrb. S. 201. Ueber Abhangigkeit des 
Wachstums der Baumwurzeln von der Temperatur: Mac Doitgal 1916 Amer. Journ. 
of Bot. 3 384. 

22) Zit. nach Kraus 1892 Wollnys Forsch. a. d, Geb. d. Agrikulturphysik 15. 

23) CAE-jJfON Pop. science monthly. Juli 1912, 90. Auch 1918 Am. Journ. Hot. 
2 211 (Einflub der Boden temperatur u. a.), 

24) Bei bestimmten Kakteen kommen auber solchen oberflachlichen auch tief- 
gehende „AnkerwurzeIn“ vor (Markle 1907 Bot. Gaz. (>9 177). Ueber Wurzeln 
von Diinenpflanzen vgL Waterman 1919 Bot. Gaz. 68 22, 

25) VoLKEisrs 1887 Flora der agyptisch-arabischen Wiiste. Berlin. 
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fill die t;^pisc]ie bei WiisteBpflanzen. Das ist sie aber nacb spateren Erfahrimgen '®) 
nicbt. Sie findet sicb niir dami, wenn die Pflanzen in groierer Tiefe reiehlicbe 
Wasseradern antreffen, und solcbe fehlen in der ecbten Wiiste. Aiich Pflanzen, 
die bei nns nur auf diirren, kiesigen Stellen gedeiben, wie Convolvulus arvensis, 
besitzen soicbe Wurzein ^^). 3) Die Mebrzahi der ecMen Wiisteupflanzen aber bat 
Wurzeln, die sich in horizontaler und vertikaler Piebtung weit verzweigen. Bei 
Larrea tridentata, dem „ creosote busb“ der Arizonawiiste, debnen sicb die Wurzeln 
borizontal bis zu 3 m Padius vom Stamm aus und geben je nacb Beschaffenheit 
des Bodens Va t)is 2 m in die Tiefe. 

Seit Hales 2®) hat man vielfach Bestimmungen iiber die GroBe 
des Wurzelsystems rerschiedener Pflanzen, sowie iiber die von ibm 
beherrscbte Bodenmasse vorgenommen. So wird die Gesamtlange aller 
Wurzeln l-j^hriger Getreidepflanzen auf 500 — 600 m angegeben die 
eines grofien Kiirbisses auf 25 Kilometer Schuhmachee bat das 
Gewicht des gesamten Wurzelsystems bei einigen Kulturpflanzen 
ermittelt. Sachs hat den Raum, der von den Wurzeln einer 
Sonnenblume eingenommen wird, auf 1 cbm geschatzt, und daraus 
wird man schlieBen diirfen, daB groBe Baume Hunderte von Kubik- 
metern mit ihrem Wurzeiwerk durchzieben. Aber alle diese Angaben 
sind physiologisch nicbt recht braucbbar, denn es ist bekannt, daB 
nicht alle Wurzeln die gleiche Funktion baben. Bei perennierenden 
Wurzelsystemen imterscbeidet man zwischen Trieb- und Saugwurzeln. 
Die ersteren sind die bleibenden Teile des Wurzelsystems, sie sind 
bald auf ihrer Oberflache mit Kork bedeckt und kommen dann fur 
die Wasseraufnahme gar nicht mehr in Betracht; sie dienen aber 
zur Befestigmig der Pflanze im Boden und als Tr^ger der Saug- 
wurzeln. Die letzteren sind und bleiben dtinn und gehen nach einiger 
Zeit wieder zugrunde. Sie sind es, welcbe die Wasseraufnahme der 
Pflanze vermitteln, aber auch bei ihnen dient nicbt die ganzeOber- 
fPLcbe diesem Zweck, sondern nur die auBerste Spitze, soweit sie mit 
Wurzelbaaren besetzt ist oder solcbe noch nicbt tragt^^). Es gibt bei 
den Baumen sowobl unserer Heimat wie der Tropen verschiedene 
Typen der Saugwurzelbildung Der eine (z. B. Esche) bat lange, 
aber sparlich verzweigte Saugwurzeln, die keinen Unterscbied in der 
Dicke aufweisen, einerlei ob sie Mutter- oder Tochterwurzeln sind; 
sie durcbwucbern grofie Bodenmassen, nutzen diese aber unvollkommen 
aus, weil die aufnehmenden Spitzen relativ sparlicb sind. Beim 
anderen Typus (z. B. Bucbe) sind viel reichere Auszweigungen und 
demnacb im gleichen Raum viel mehr aufnebmende Enden vorbanden. 
AuBerdem sind die Seiten wurzeln bier immer diinner als die Mutter- 


26) Fittiho 1911 Zeitscbr. f. Bot. 3 209. 

27) Haotig 1912 Ber. Bot. Gee. 30 194. Hier auch eine Angabe von 
Cannon, daB die Wurzeln eines Baumes (Prosopis) bis zu dem in 8 m Tiefe be- 
ginnenden Grundwasser binabsteigen konnen, die Wurzeln anderer Baume sogar 
bis 30 m Tiefe. 

28) Hales 1748 Statick der Gewacbse. Halle. 

29) Nobbe 1872 Versucbsstat 15 391. 

30) Sachs 1887 VorL iiber Pflanzenpbysiologie S. 19. Die Eicbtigkeit dieser 
Angabe ist scbwer zu kontrollieren. DaB aber jedenfalls sebr lange Wurzelsysteme 
vorkommen, bat Stone 1911 (Torreya 11 51) gezeigt, der in einer Drainagerdbre 
eine Wurzel von Pirus fand, die mit alien Seiten wurzeln eine Gesamtlange von 
etwa 3 km aufwies. VgL aucb Gibson 1912 Ann. of Bot. 20 551. 

31) SCHXJHMACHER 1867 Jahresb. f. Agrik.-Chemie 83. 

32) Kny 1898 Ber. Bot, Ges. 16 216. 

33) Busgen 1905 Flora 05 58; ders. 1917 Ban und Leben unserer Waldbaume. 
2. Aufl. Jena. 
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wurzeln; sie durchsetzen kleinere Bodenmassen, docli durften sie diese 
intensiver ausbeuten. 

Wurzelhaare. In der Mehrzabl der Falle erbalten die auf- 
nelimenden Epidermiszellen scMaucbfOrmige Ausstulpungen der AuBen- 
wand, die Wurzelhaare (Fig. 6). Diese erreicben oft eine ziemlicbe 
Lange und vergroBern so die aufnehmende Oberflache ganz betracbt- 
licb. Schwarz hat berechnet, daB die Wurzeloberflache durch die 
Ausbildung von Haaren beim Mais 5V2"f^ch, bei der Gerste 12-fach 
vergrbBeft wird. An der sich verlangernden Wurzel entstehen Tag 
fur Tag neue Wurzelhaare an der Spitze, basalwarts aber sterben alte 
ab; die Wurzelhaare haben, wie die Wurzelepidermis liberhaupt, nur 
eine geringe Lebensdauer. Die Stellen nun, die mit abgestorbener 
Epidermis besetzt sind, durften schwerlich noch wesentliche Dienste 
fiir die Wasseraufnahme leisten, zumal da die angrenzenden Hypo- 
dermiszellen friiher oder spater verkorken ; somit mtiBte man die 



Fig. 6. Wurzelspitze der Kresse, 

im feucliten Baum erwachsen; Fig. 7. Wurzelliaar (/z.4) im Boden. Sehematiscli. 

mit Wurzelhaaren. Schwach ver- Erkiarung der Zeienen im Text. (Nach Sachs, 

grofiert. Handbuch, Fereinfacbt.) 

Oberflacbe der Spitzenregion nebst der VergroBerung, die sie diircli 
die Haare erfahrt, in Eecbnung ziehen, wenn man einen MaBstab fiir 
die Leistungsfabigkeit der Wnrzel bekommen wollte. Derartige 
Scbatzungen liegen bisher niebt vor. 

Eine reicbe Literatur aber handelt von dem EinfM der AujSenfaktoren sowie 
der spezifischen Befahigungen auf die Wnrzelbaarbildung**^’). ISTacb Hesse wechselt 
ihre Ausbildung und ihre Menge mit dem Wassergehalt des Bodens, und zwar sinkt 
sie mit steigendem Gehalt. Er fal^t die Starke der Wurzelhaarbildung auf als MaB 
fiir die Giite der Wasserversor^ung. In bestimmten FMien, so bei Halopbyten 
(vgl. Kap. 4) soli mit dem osmotiscben Wert des AuBenmediums aucb die Wiirzel- 
haarbildung innerbalb gewisser- Grenzen zunebmen. — Wie bei Montfort nacb- 
zulesen, feblen den Wurzeln der meisten Hocbmoorpflanzen die Wurzelhaare, — 
wobl ein Zeichen guter Wasserversorgung. — Durcb Gifte, z. B. dadurcb, daS man 

34) F. Schwarz 1883 Unters. Tubingen 1 135- 

35) Krome.r 1903 Bibliotheca botanica. Heft 59. Mager 1914 Flora C 42. 
Plaut 1918 Festschr. Hohenheim S- 129. 

36) Hesse 1904 Diss. Jena. Montfort 1921 Jabrb. wiss. Bot. 60 184; da 
aucb viele weitere Literatur. Hahsteeh 1910 Jabrb. wiss. Bot. 47. Wiechmanx 
1920 Pflugers Arch. 183 74. 
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in das Wasser, in dem eine Pflanze wurzelt, eine Kupfermiiiize Mneinwirffc, kann 
die WurzelJiaarbiidEng unterdriickt werden. — Kalksalze befdrdem ihre Bildang. 

Zur Erlauterung der Wasseraufnalime durch ein Wurzeihaar dient 
Fig. 7. Sie stelit OberfMclienzellen {ee) einer Wurzel vor, ¥on denen 
eine zu emem Wurzelhaar (hh) ansgewachsen ist. Sachs ^'^j scliildert 
die Wasseraiifnalime in folgender Weise: 

„Die dunkelschraffierten Korper sind mikroskopisch kieine Boden- 
teilclien, zwischen denen sick die weifien Luftlucken befinden. Jedes 
Bodenkornchen ist mit einer Wasserscliiclit die yon seinen 

FIdcbenkraften festgekalten wird; wo die Anziehungen benachbarter 
Bodenteiie znsammenwirken (an den einspringenden Winkeln), bilden 
diese sonst dtinnen WasserscMchten dickere Ansammlungen. Aucli 
die Oberfl^che des Wurzelbaares ist z. B. bei a mit einer dtinnen 
Wasserschicht bekleidet, seine quellungsfaliige Wand von Fiiissigkeit 
dnrclitrankt. Betrachten wir nun das Wurzelbaar fill einen Augen- 
blick als untatig, und im Boden soli iiberhaupt zunaclist keine Storung 
stattfinden. Alsdann steben samtliche Wasserspbaren der Boden- 
teilcben untereinander in Beriibrung und im Gleicbgewiclit.^^ 

jjNebmen wir nun an, das Wurzelbaar hk sauge das Wasser bei a auf, so 
wire! seine Oberfl ache an dieser Stelle weniger Wasser haben, als ihrer Anziehungs- 
kraft entspricht; sie entzieht daher zunachst ihrer unmittelbaren JSTachbarschaft 
Wasser; dadureh wird aber auch an diesen Stellen das Gleichgewicht gestort. Es 
breitet sich also die Bewegung nach alien Seiten aus und kommt erst zum Still- 
stand, wenn das Gleichgewicht aller Wasserspharen wiederhergestellt ist; dabei 
werden diese samtiich diinner und der Boden als Ganzes trockener. Diese Aus- 
trocknung kann sich aber nicht blo6 in der unmittelbaren Nahe des Wurzelhaares 
geltend machen, sie ergreift vielmehr gleichzeitig die entfernteren Teile. Jedes 
Wurzelhaar fiir sich wird so zum Zen tr urn einer allseitig gegen dasselbe gerichteten 
Stromung. Fiir die mit Tausenden von Wurzeihaaren bedeckte Oberflache eines 
kleinen Wurzelstiickchens resultiert daraus eine ahnliche Bewegung, welche die 
Wasserteilchen des Bodens vorzugsweise radial gegen die Achse der Wurzel von 
alien Seiten hinfiihrt." Die Wurzel niitzr also auch solche Boden schichten aus, 
in die sie nicht eingedrungen ist. Begreiflicherweise werden die Wasserteilchen 
von den Bodenpartikeln urn so fester gehalten, je naher sie an deren Oberflache 
sich befinden „Bei Verschwinden des Wassers an der Stelle a wird also bei p, 
Y, § etc. vorzugsweise die auBerste Schieht der Wasserspharen in Bewegung ge- 
raten, weil sie die am wenigsten festgehaltene, also die am leichtesten zu bewegende 
ist. — Je mehr Wasser das Haar bereits aufgenommen hat, desto diinner sind die 
Wasserspharen des ganzen Systems und desto groiSer ist die Kraft, womit die nun 
aufierste Elementarschicht festgehalten wird; desto groi^er miissen also auch die 
Krafte sein, welche das Wasser in die Wand des Haares hineinsaugen, und desto 
schwieriger und langsamer wird sich eine Storung von a aus bis p, § fortpflanzen. 
Es kann endlich ein Zustand der Wasserhiillen eintreten, wobei deren samtliche 
Elementarschichten von den Boden teilchen so festgehalten werden, daiS kein Wasser 
mehr in das Wurzelhaar eintreten kann"*^^’). 


37) Sachs 1865 Handbuch der Experimentalphysiologie. Leipzig. Eine moderne 
Erganzung dieser klassischen Darstellung bei F. Bachmann 1922 Jahrb. wiss. Bot. 
61 372. 

38) F. BACHMAiS[-N unterscheidet zwischen einer auiSerst diinnen, an den 
Bodenteilchen adsorbierten Wasserschicht, deren Durchmesser vielieicht auf 10—7 cm 
zu schatzen ist, und dem kapillaren Bodenwasser. Nur ein Teii des letzteren wird der 
Pflanze zuganglich sein, denn schon in einer Schichtdicke von 10— cm entwickelt 
dieses einen kapillaren Zug von 14 — 15 Atm. ; lange, ehe es ganz verschwunden, wird 
sein Kapillarzug so groiS, daiil die Pflanzen nichts mehr davon aufnehmen konnen. 

39) Nach Berechnungen Bachmahhs ist der Widerstand, den ein aus- 
trocknender Boden dem Entzug derselben Wassermenge entgegenstellt, umgekehrt 
proportional der 3. Potenz der Dicke der Wasserhiillen. Jeaenfalls ist der Ex- 
ponent groiSer als 1. 

40) Ueber die Frage, ob, ehe dieser Zustand erreicht ist, die Wasserh^len 
der Bodenteilchen unter Tropfenbildung zerrissen werden, Oder koharent bleiben. 
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Je scliwicrigcr die Wasseraufnahnie, um so deiitliclier welkt der 

SproB der Pfianze; Welken trat in den Versuclien von Sachs an Tabak- 
pflanzen, deren Blatter im feuchten Raum im Dunkein sich befanden, 
in verschiedenen Bodenarten bei verschiedenem Wassergehalt ein. 

Es waren in einer Mischung von Sand und Humus 12,3, in Lehm 
8 und in grobem Quarzsand 1,5 g Wasser in 100 g Boden verblieben, 
die fiir die Pfianze nicbt zuganglicb waren. Ebensoviel Wasser ver- 
bleibt ungefahr dem Boden, wenn er an der Luft austrocknet. 
Aebnlicbe Werte erhielt man fur Weizen^i). 

Saugkraft der Wurzel. Welches ist nun die Kraft, durch 
welche das Wurzelhaar die Adhasion des Wassers an den Boden- 
partikelcben zu tiberwinden vermag? Nach den Kenntnissen, die wir 
ilber die osmotischen Eigenschaften der Einzelzelle gewonnen haben, 
werden wir keinen Augenblick daran zweifein, daB diese Saugkraft 
Folge einer osmotischen Leistung ist. Wir wissen ja schon, daB 
eine nicht voll wassergesattigte Zelle osmotisch Wasser aufnehmen kann. 

Fig. 8. Schema der ^osmotischen 
Zustandsgr6JSen“ nach Hoflek. 
Die Abszissen sind die Grade 
der Turgordehnung der Wand. Die 
Ordinaten sind die zngehorigen os- 
motischen Werte. 

G Grad der Turgordehnung. G\ im 
eben entspannten Ziistand. GTim 
wassergesattigten Zustand. Gt da- 
zwischen liegende Zustande. 

0 Osmotischer Wert bei Grenzplas- 
molyse (osmotischer Grand wert). 
Ot 'osmotischer Wert der mehr 
Oder minder wassergesattigten Zelle ; er sinkt umgekehrt proportional der Turgor- 
dehnung. Ot osmotischer Wert der gesattigten Zelle. 

T Turgordruck = Wanddruck. Im Maximum = Ot bei Wassersattigung. Im 
Minimum = Null, bei Entspannung, Von Oj nach Ot steigt jT annahernd 
proportional der Turgordehnung. 

S Saugkraft Im Maximum = 0, falls die Zelle entspannt ist. Im Minimum 
= Null, falls die Zelle gesattigt S Ot — T, 

Das Volumen der Zelle im wassergesattigten Zustand verh^t sich in diesem 
Schema zum Volumen im entspannten Zustand wie 1,5 :1. 

Offenbar muB bei einem gegebenen Zelisaft die Saugkraft um so 
grofier sein, je weiter die Zelle sich von der vollen Targeszenz 
entfernt. Sie ist also maximal, wenn die Zelihaut ganz entspannt 
und das Sattigungsdefizit maximal ist. Falls dies gleich Null ist 
so ist auch die Saugkraft gleich Null, gleichgiiltig, wie iiocli der 

vgl. Bachmank 1. c. ■— Falls ein Wurzelhaar mit einem Teil seiner Oberflaehe 
an Luft grenzt, kann es hier auch Wasserdampf aufnehmen. Solche Destination s- 
vorgange diirften aber von geringer Bedeutung sein (DixojS"). 

41) Bhiggs u. Shaxtz 1911 Bot Gaz. 51 210. Diese zwei Forseher nennen 
„Welkungskoeffizienten“ den Wassergehalt des Bodens (in Proz, des Trocken- 
gewichts) zur Zeit des Welkens. Er kann z. B. 1 Proz. in Sand, 17 Proz. in Ton sein. 
Natiirlich mu§ er auch abhangen von den Faktoren, die die Wasser damp fabgabe der 
oberirdischen Teile beeinflussen (LivmGSTOlsrB u. Shkeve 1914 Plant World 17 81). 

42) Das „SMtigungsdefizit« Eejstkebs (1915 Jahrb. wiss. Bot) ist die Differenz, 
in Proz., zwischen dem bei voller Turgeszenz moglichen und dem jeweiligen Wasser- 
gehalt der Zelle. — Hoflebs Turgeszenzgrad beriicksichtigt das Zell volumen 
und besagt, wie stark bei einer bestimmten Turgeszenz die VolumvergroBerung der 
Zelle im Vergieich zum entspannten Zustand ist, wenn die der vollen Sattigung 
entsprechende VolumyergroBerung gleich 1 gesetzt wird. 
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osmotisclie Wert des Zellinhaltes ist Wir kdnnen aucli so form u- 
lieren: Die Saugkraft der Zelle ist gleicli der Saugkraft des InhalteSj 
vermindert nm den Zellwanddruck. Die Saugkraft des Inhalts aber ist 
gleich der Saugkraft einer mit dem Zellsaft isomotiscken Rolirzucker- 
losiing. Wir kommen so mit Hofler^^) zu dem folgenden tibersicht- 
lichen Schema der „4 osmotischen ZustandsgroJSen“: 1) Osmotischer 
Wert, 2) Turgordehnung, 3) Turgordruck, 4) Sangkraft (s. Fig. 8). 

Fine wassergesattigte Zelie, deren Saugkraft also gleicli Null ist, 
kann offenbar ohne Aenderung der AuBenbedingungen wieder saug- 
kraftig werden dadurch, dafi die Zellhaut auf irgendeine Weise dehn- 
barer wird, oder auch durch Anatonose (vgL S. 32). Ob der erstere 
Fall yorkommt, weiB man nicht, der letztere kann durch viele Bei- 
spiele belegt werden. 

Ebenso wie der vielbeliebte Ausdruck : Eine Zelle hat einen osmotischen Druck 
von soundsoviel Atmospharen mifiverstandlich ist, da soleh ein Druck faktisch nur 
bei volier Wassersattigung auf der Zellwand lastet, konnte auch die Wen dung: „eine 
Zelle hat eine Saugkraft von bestimmter Hohe“ miBverstandlich sein, da sich diese 
Saugkraft nur dann ganz manifestieren kann, wenn die Zelle in reines Wasser ge- 
bracht wird; mu^ sie Wasser aus einer verdiinnten Losung aufsaugen, so vermindert 
sich ihre Saugkraft um die der AuEenlosung. Huber empfiehit daher zu unter- 
scheiden zwischen absoluter und relativer Saugkraft. Letztere ist die Saugkraft, 
die „unter den im Organzusammenhang der unverletzten Pfianze vorliegenden Be- 
dingungen® gegeben ist; sie kann Null sein, wenn die Messung der absoluten Saug- 
kraft positive Werte gibt. Entsprechend unterscheidet Huber zwischen absoluter 
und relativer Wassersattigung. (Eine in plasmolysierender Losung liegende Zelle 
zeigt relative Wassersattigung, trotz groJSen absoluten Sattigungsdefizits.) 

Um die Ermittelung der unter gegebenen Aul^enbedingungen in den Zellen 
bestimmter Gewebe jeweils vorhandenen Saugkraft hat sich UESPRUNa mit seinen 
Mitarbeitern in bedeutungsvollen und subtilen Untersuchungen groiSe Verdienste 
erworben. Es kamen dabei zwei Methoden in Anwendung und wir wollen ver- 
suchen, zunachst die erste, kompliziertere Methode an der Hand eines Ursprung- 
schen^^'^Zahlenbeispiels zu erlautern. Es handelte sich darum, die Saugkraft der 
Zellen versehiedener Gewebe des Efeublattes im normalen Zustand festzustellen. 

Wurden in Paraffinbl liegende Schnitte mikroskopiert, d. h. im normalen Tur- 
geszenzzustand, so betrug das Volum einer Zelle 31509 (in beiiebigen Einheiten). 
Das Volum derselben Zelle im entspannten Zustand 21 799 und im wassergesattigten 
Zustand: 34779. 

Die Zunahme des Volums der Zelle vom plasmolysierten bis zum gesattigten 
Zustand betrug demnach 12980, die Zunahme des Zell volums vom plasmolysierten 
zum natiirlichen Zustand 9710. 

Der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse entsprach einer Eohrzuckerlosung 
von 0,78 g Mol. 

Es berechnet sich (nach: p-v — k; vgl. S. 27) 

der osmotische Wert im natiirlichen Zustand auf 0,54 g-Mol Eohrz. 

und der osmotische Wert im wassergesattigten Zustand auf . 0,49 „ „ „ 

Nun handelt es sich darum, den Wanddruck im natiirliehen Zustand, x, zu 
finden : 

osmotischer Wert (== Wanddruck im wassergesattigten Zustand) 0,49 _ 1298 

Wanddruck im natiirlichen Zustand x 971 

X = Wanddruck im natiirlichen Zustand === 0,37 (unter der Voraussetzung, daS 

Proportionalitat zwischen Zunahme des Wanddruckes und Zellvolumens be- 

steht; vgl. bei HOfler^®). 

Nun gilt, wie oben ausgefiihrt: Saugkraft = osmotischer Wert — Wanddruck 

= 0,54—0,37 == 0,12 g-Mol Eohrzucker. 

Diese Eohrzuckerlosung entwickelt einen Druck von 4,49 Atm.; so groi^ ist 
also im natiirlichen Zustand die Saugkraft der betreffenden Zelle des Efeublattes. 
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Einfacher ist Uespruis^gs zweite Methode : Man stellt das Voluiii der Zelle im 
iiatiirliclie:ii Zustande, d. Ii. wahrend sie in Paraffinoi liegt, unter dem Mikroskop 
fest and probiert dann aus, in einer wie starken Eolirzuckerlosimg sich dies Volum 
nicht andert. Die Eeiie hat dann im natiirlichen Znstand dieselbe absolute Saug- 
kraft wie die betreffende Eohrzuckerlbsung sie im Osmometer entwickeln wiirde. 

Wir untersEchen nun, um die Brauchbarkeit dieser Methode nachzuweisen, 
wieder mit URSPETTJsrCr'*^*^) den Widerstand, den in bestimmten Fallen der Boden 
der Wasserabsorption durch die Wurzel entgegensetzt und den die Pfianze mit 
ihren Wurzelhaaren uberwinden mu3, um in der Zeiteinheit die zii ihrem Gedeihen 
notige Wassermenge, nicht weniger und nicht mehr aufzunehmen. Bin Mad fiir 
diesen Widerstand mud offenbar die Saugkraft der Wurzelzellen sein, denn ware 
er groder, so rniidte die Pfianze verwelken, und ware er kleiner, so mud te die 
Pfianze offensichtiich die Saugkraft regulatoriseh auf irgendeine Weise ver kleiner n, 
bis sie sich auf den betreffenden Wert eingestelit hat. Durch solehe Untersuchungen 
soil also nicht nur ermittelt werden, ob die Wurzelzellen iiberhaupt, sondern auch, 
ob sie in der Zeiteinheit geniigend Wasser saugen konnen; nicht ailein die Statik, 
sondern auch die Dynamik des Prozesses steht zur Diskussion*^^. 

Tatsachlich konnte sowohl Grode als auch Eegulierbarkeit der Saugkraft fest- 
gestellt werden. Wurden die Pflanzen in feuchtem Sagemehl geziichtet, so betrug 
die Saugkraft der Wurzelepidermiszellen in der Nahe der Wurzelhaare 1,1 Atm., 
um beim Uebertragen in Wasser auf Null zu sinken. In 0,02 g-Mol Eohrzucker 
libertragen, deren Saugkraft 0,5 Atm. betragt, stellten die Wurzelepidermiszellen 
ihre Saugkraft auf diese Hohe ein, desgleichen auf 1,1 Atm. in 0,04, und auf 
5,3 Atm. in 0,2 Mol Eohrzuckerlosung* Eeduktion der saugenden Flache durch 
Kappen der Hauptwurzei hatte Erhohung der Saugkraft der anderen Wurzeln zur 
Folge, desgleichen Yerstarkung der Wasserdampfabgabe seitens der oberirdischen 
Teile. Auch Senkung der Temperatur von 18 auf 2® war von einer Erhohung 
der Saugkraft von 0,3 auf 1,9 Atm. gefolgt. 

Da zu diesen Yersuchen junge Pflanzen dienten, bei denen das Yerhaltnis 
der Anzahl von wasserresorbierenden Wurzelhaaren zur Gesamtmenge des auf- 

f enommenen Wassers sehr gro3 war, ist es begreiflich, da3 unter gewohnlichen 
icbensbedingungen die Saugkraft der Wurzelhaare fast gleich der des Substrates 
war, und ebenso ist leicht verstandlieh, da3 bei Eeduktion der resorbierenden 
Wurzeloberflache oder bei gesteigerter Wasserdampfabgabe des Sprosses die Saug- 
kraft grofier wurde als der Widerstand des Substrates. Die Steigeriing der Saug- 
kraft mit sinken der Temperatur erklart Uespbukg dam it, daS die Adsorption des 
Wassers an den Bodenteiichen mit fallender Temperatur steigt. 

Die hiermit nachgewiesene Eegulation der Saugkraft wird naturgemai einma! 
bedingt durch Yolumanderung (Aenderung des Wassergehaltes) der Zellen, sodann 
aber auch, wie plasmolytische Yersuche zeigten, durch Erhohung des osniotischen 
Wertes des Zellsaftes; dieser stieg mit steigender Saugkraft^**). Ob etwa auch 
Elastizitatsveranderungen der Zellhaut erfolgten und die Saugkraft veranderten, 
war nicht zu sagen. 

Die bisherigen Betrachtungen ergeben nun ohne weiteres, dafi 
der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse niclits fiber die aktuelle 
Saugkraft aussagt, da diese yon der Wassersattigung abliiingt; gleicli- 
woM sind aber bei Saugkraftmessungen auch plasmolytische Unter- 
suchungen yon grofiter Bedeutnng, da ja der osmotische W^ert bei 
Grenzpiasmoiyse ein MaB ist fiir die yon einer Zelle in maximo, d. h. 
bei yollkommener Entspannnng entwickelbaren Sangkrafte. 

Osmotische Werte yon ungewohnlicher Hdhe sind denn auch 
z. B. bei Wiistenpflanzen nachgewiesen worden, deren Zellsafte bei- 
spielsweise bei Grenzpiasmoiyse Zugkrafte yon mehr als 100 Atm. 


46) Uespeuxg u. Blum 1921 Ber. Bot. Ges. 39 139, Hier auch Zusammen- 
steliung der Yersuche amerikanischer Forscher, mittels Osmometern, die in den 
Boden versenkt werden, die Wurzeltatigkeit nachzusdimen. 

’ 47) Ygl. dazu Moxtfort 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 146 Anm. 

48) Einige Beobachtungen deuten darauf hin, daB die Wurzelzellen Eohr- 
ziieker aufnehmen und zum Teil in Starke umwandeln. An Material zur Eegu- 
lierung des osmotischen Wertes fehlt es also jedenfalls den in Zuckerlosungen ge- 
ziichteten Zellen nicht. 
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eiitwickelDj so • daB' sie zweifellos noch atis staubtrockenem Boden 
Wasser in genilgender ' Menge erwerben kdnneii'^*^). So lebt die 
Cliarakterpflanze der Arizonawdste, die schon genannte Larrea, in 
einem Boden, der dberbaupt nur eine wasserhaltende Kraft von 20 Proz. 
seines Trockengewichtes hat und nnr wahrend weniger Monate etwa 
die Halfte dieses Wassergehaltes aufweist, der in anderen Monaten 
anf 3 Proz., d. h. 15 Proz. des Maximnms, herabsinkt. Es ware von 
Iiiteresse, den osmotischen Wert dieser Pflanze, besonders Hirer 
Wnrzeln, kennen zu lernen nnd das Verhalten anderer Pfianzen im 
gleichen Boden zu studieren. 

Aufier bel Wiistenpflanzen in sehr trockenem Boden finden 
wir hochkonzentrierte Zelisafte auch noch bei Salzpflanzen wie 
sie uns z. B. am Strand des Meeres entgegentreten, nnd bei Schimmel- 
pilzen^^), die in konzentrierten Zuckerlosungen wachsen. In beiden 
Fallen ist der osmotische Wert regulationsfahig, so dafi durch die 
Saugkraft der AuBenlosnng die Zeilwand nie ganz entspannt wird, 
sondern stets ein betrachtlicher Turgordruck erhaiten bieibt. Auch 
die Wtistenpflanzen reguiieren ihren osmotischen Wert, haben also 
in feuchtem Boden viel weniger konzentrierte Zelisafte. 

Wenn nun ein Wurzelhaar das Wasser, das es aufgenommen hat, 
behalt, muB die Wasserbewegung nach Herstellung des Gleichgewichts, 
zur Euhe kommen. Durch die Transpiration der oberirdischen Teile, 
doch auch durch andere Vorg^nge wird aber bei der Landpflanze der 
Wiirzelepidermis fortgesetzt Wasser entzogen, und deshalb dauert der 
Wassereinstrom immer fort. Findet er in geniigender Intensitat statt, 
so daB er den Transpirationsverlust ersetzt, so bieibt der Wasser- 
gehalt der Pflanze unverandert; mit der Zunahme der Trockenheit 
im Boden wird aber, wie wir sahen, die Wasseraufnahme sehr er- 
schwert, und dann kann Welken eintreten. Doch nicht nur der 
Wassergehalt des Bodens, auch andere auBere Faktoren beein- 
flussen die Wasseraufnahme der Wurzel; eine niedrige Temperatur 
von + 4 ^ bis 2^0 bringt gewisse Pfianzen, wie z. B Tabak und 
Kurbis, zum Welken und tdtet sie bei lingerer Einwirkung ; die 
niedrige Temperatur wirkt sehr haufig nicht direkt, sondern durch 
H e m m u n g i n d e r Wasseraufnahme verderbiich auf die 
Pflanze Streng genommen beweist aber das Welken nicht eine 
Verringerung in der Wasseraufnahme, es konnte auch irgendwo 
in der Leitung eine Storung eingetreten sein; jedenfalls wird man 
wtinschen, die Beeinfiussung der Wasseraufnahme durch die Temperatur 
direkt erwiesen zu sehen. Kosaroff bediente sich eines Apparates, 
der unter dem Namen Potetometer bekannt ist und der auch sonst 
gute Dienste getan hat^^) (vgl. Fig. 9). Eine in Wasserkultur (vgl. 
Kap. 7) erwachsene Pflanze taucht mit den Wurzeln in Wasser, das 
einen Glaszyiinder bis oben hin erfiillt. Dieser ist durch einen Kork 
verschlossen, durch den einerseits die Pflanze, andererseits eine Glas- 

49) Fitting-, nnter 26. 

50) Cavaiia zit. nach Bottazzi, Wiotbrsteixs Handb. vergi. Phys. 1 1. 
Fitting zit. in 26. Buhland 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 409. 

51) Eschenhagen 1889 Diss. Leipzig. 

52) Sachs 1860 Bot. Ztg. 18 128, 

■ 53) Kihlmann 1890 Pflanzenbiol. Studien aus Eussisch-Lappland. 

54) Kosarofp 1897 Diss. Leipzig. Vgl. auch die oben zitierten Befunde 
Urspeungs liber die Abhangigkeit der Saugkraft von der Temperatur. 

55) Ueber Fehlerquellen vgl. u. a. Montfort 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 102. 
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rolire luftdiclit eingefiigt ist. Die Glasrohre endet nacli obeii in eineii 
Tricliter uiid tragt seitlich eine Kapillare, von der in der Fignr nnr 
ein kleines Stuck abgebildet ist. Durch den Tricliter wird das ganze 
GefaB. nnd aucb die Kapillare mit Wasser gefiillt; darauf wird durcli 
einen QuetscMialin der Kautschukschlaucb nnterbalb des Trichters ge- 
scMossen. Wenn jetzt die Wnrzeln der Pflanze Wasser aufnehmen, 
iniiB sicb das an einem Zuriickweichen der Wassersauie in der 
Kapillare bemerkbar machen. Dieses Zuriickweichen kann an eiiier 
Skala, die hinter der Kapillare angebracht ist, abgelesen werden. 

Befand sich nun das Wurzelsystem von Phaseolus multiflorus in 
diesem Apparat bei 20,8^ C, so konnte Kosaroff jeweils in 20 Minuten 
den Meniskus in der Kapillare urn 210 mm vorriicken sehen ; bei 0 

bewegte er sich nurum 140 mm. 
Die bei 0^ aufgenommeiie Wasser- 
menge betragt nur % oder % 
von der bei ca. 20 ^ 0 aiilge- 
nommenen. 

Wie ist das zu erklaren ? 
— W^enn wir uns die Tran- 
spiration einmal unterbrochen 
denken, dann wird es einer ge- 
wissen Zeit bedtirfen, bis sich 
die Wurzelzelle im osmotischen 
Gleichgewicht befindet, bis sie 
so viel W^asser aufgenommen 
hat, als ihrer Saugkraft ent- 
spricht. Die Menge, die sie 
schlieBlich bei Herstellung des 
Gleichgewichts aufgenommen 
haben wird, ist, falls die Saug- 
kraft nicht regulatorisch ver- 
andert wird, bei 0® und bei 
20^ praktisch dieselbe: aber die 
Zeit, die verMiuft, bis dieser 
Zustand hergestellt ist, d. h. die 
Grofie des Filtrationswider- 
standes, hangt sehr wesentlich 
von der Temperatur ab. Ryssel- 
BERGHE^^) hat durch Beobachtung der Plasmolyse und des Eiickganges 
derselben die Zeit, welche die Wasserbewegung durch das Protoplasma 
in Anspruch nimmt, ftir verschiedene Objekte bestimmt und gefiinden, 
daB bei 20^ die Wasserbewegung 7mal so schnell war als bei 0^ und 
sich jenseits 20 bis 30^ kaum noch anderte. Er denkt dabei an rein 
physikalische Ursachen, 

AberDELF^O kam zu ganz anderen Ergebnissen. Sie untersuchte 
die Schnelligkeit der Sclirumpfung und Wiederausdehnung von Zwiebei- 
blattern und anderen Objekten, die aus Wasser in nicht plasmolysierende, 
die Zellwand nur teilweise entspannende Zuckerlosungen und vice versa 
von verschiedenen Temperaturen gebracht warden und kam zu dem 



Fig. 9. Potetometer. 


56) Ryssblbbrghe 1901 Bull. Acad. Belg. (Sciences) ISTo. 3 (Eeciieil Inst. bot. 
d. Bruxelles 5 209). 

57) 1916 Ann. of Bot. 30 283. 
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Resultatj dalJ der Filtrationswiderstand bis 42 siiikt Setzte sie die 
Permeabilitat bei 25® = 1, so war sie bei 5® 0,36, bei 40 ® aber = 5. 
Oberbalb 35 ® einsetzende Exosmose aus den Zeileii komplizierte die 
Ergebnisse, anderte aber an der Hauptsaclie nichfcs. Der Temperatur- 
koeffizient Qio? der besagt, nm vieviei die Permeabilitat steigt bei 
Erliohung der Temperatur um 10®, steigt dauernd mit der Temperatnr. 
Bei 5 bis 15® ist er 1,4, bei 30 bis 40® aber 3. 

Anch Stiles and Jorgensen finden bei Kartoffel- und Mobren- 
scbeiben eine Beschieunigung der auf Wasserimport hernliendeii Ge- 
wicbtsznnalime dnrch Temperatursteigerung zwiscben 10 nnd 30®^®). 
Sodann fand auch Ursprung®®) eine, zumal im pramortalen Zustande 
dentliclie, physiologiscb bedingte Erbobung der Protoplasmapermeabilitat 
fur Wasser mit steigender Temperatnr, nnd scbiieBiicb nntersucbte 
Bode die Frage, indem er an dem Stumpfe dekapitierter Topf- 
pfianzen von Sonnenrosen eine Wasserstrablpumpe mit konstanter 
Kraft sangen liefi nnd die Abhangigkeit der bei wechselnder Temperatur 
beransgesangten Wassermenge als MaB fiir die Permeabilitat des Proto- 
plasmas gewicbtsmaBig ermittelte. Zwiscben 1 nnd 10® zeigte sicb 
keine w^esentlicbe Beeinflnssung der abgegebeneii Wassermenge dnrch 
die Temperatnr, sie stieg aber zwiscben 10 nnd 14® sprungbaft an, 
nm dann weiter bis zu 36 ® zn steigen. Letztere Temperatur bedingte 
bei langerer Einwirkung scbon patbologische Vorgange, die endlich 
zum Tod der Wnrzel fiibrten. 

Dafiir, dafi neben rein physikaliscben aucb pbysiologiscbe, d. b. 
regnlatoriscbe Vorgange die Permeabilitat fur Wasser bedingen, 
sprecben endiicb aucb folgende Versucbe Kosaroees: Wird dnrcb 
den Boden gesnnder Topfpflanzen ein Strom von Koblensanre oder 
Wasserstoff gescbickt, so tritt bald Welken ein, somit wird die 
Wasseranfnabme gerade wie dnrcb niedrige Temperatur herabgesetzt ; 
dieser Erfolg ist scbon nacb einer Stnnde zn bemerken, nnd in so 
knrzer Zeit kann eine Abtotung dnrcb Koblensaure kanm erfolgt 
sein. Wasserstoff wirkt langsamer; fiir ibn wissen wir aber, dafi 
er an nnd fiir sicb nnscbadlicb ist nnd dnrcb Verdrangung des 
Sanerstoffes von EinfluB ist. Es scbeint demnacb dnrcb diese Ver- 
sncbe erwiesen, daB mit Unterdriicknng der Sanerstoffzufuhr znr 
Wnrzel die Wasseranfnabme berabgesetzt wird Der Sauerstoff 
aber ist fiir eine groBe Eeibe. von Lebensprozessen ein unentbebr- 
iicber Faktor, wahrend er fiir die Diffusion von Wasser dnrcb eine 
tote Membran nicbt in Betracbt kommen kann. So werden wir zu 
der Vermntung gedrangt, daB, ancb abgesehen von der Regulation 
der Sangkraft, von der oben die Rede war, die Lebenstatig- 
kei t des Protoplasmas bei der Wasseranfnabme eine sebr wesentlicbe 
Rolle spiel t. 

Biologiscb ist es von Interesse, daB verscbiedene Pflanzen nicbt 
gleichmafiig dnrcb niedere Temperatur in der Wasseraufnabme ge- 


58) 1917 Ann. of Bot. 31 415. 

59} XJeber Permeabilitat toter Samenscbalen fiir Wasser bei v'erschiedenen 
Temperaturen ygl. Denny 1917 Bot. Gaz. ($3 373 u. 468. war bier groBer fur 
niedrigere als fiir bdhere Temperaturen.) 

60) 1918 Ber, Bot. Ges 3G 514. 

61) 1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 92. , 

62) Vgi. aucb Livingston u. Free 1917 John Hopkins Univ. Circ. 182, zit. 
in Bergman 1920 Ann. of Bot. 34 13. 
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schadigt werden; manclie ksnnen selbst aus gefrorenem Boden nodi 
Wasser aufnehmen 

Wasseraufnahiiie dureli obeiirdische Teile. Die Wurzel ist 
das normale Organ ftir die Wasseraufnahme unserer gewohnliclien 
Landpflanzen, und dementsprecliend gehen diese nadi der Zerstorung 
der Wurzel infolge Wassermangels zugrunde, auch wenn ihre Sprosse 
durch Regen und Tau haufig benetzt werden. Daraus darf man aber 
nicbt den Scblufi zielien, dafi den oberirdisclien Organen tiberbaupt 
die Fabigkeit abgehe, Wasser aufzunehmen. Die Zellen der Blatt- 
epidermis z. B. entbalten, so gut wie die der Wurzelepidermis, osmotiscb 
wirksame Stoffe in ihrer Vakuole, sie miissen also auch auf osmotischem 
Wege Wasser aufnebmen konnen, wenn nur die AuBenwand ftir Wasser 
permeabel ist und wenn nennenswerte Wasseransammlungen nacb Regen 
Oder Tau auf dem Blatt stattfinden konnen. Nicht selten aber be- 
dingt schon Form und Stellung der Blatter ein schnelles Ablaufen 
des Wassers, rascbe Trockenlegung der Blattspreite ; ebenso kann nach 
Stahls “) Untersuchungen durcb die Stellung der Blatter eine Tau- 
bildung vermieden Oder vermindert werden; schlieBIich finden sich 
auch mancherlei anatomische Einrichtungen, so yor allem die Wachs- 
tiberzuge, die die Blatter unbenetzbar machen. Das alles sind Vor- 
kommnisse yon beschrankter Verbreitung, generell aber unterscheiden 
sich die oberirdischen Pflanzenteile yon den unterirdischen durch die 
Ausbildung der auBersten Schicht der Zeliwand als Kutikula. Diese 
Kutikula besteht aus einer korkahnlichen Substanz, die in Wasser 
wenig quellbar ist und dementsprechend nur wenig Wasser durchlaBt. 
Die Wurzelepidermiszellen besitzen dagegen eine Kutikula' tiberhaupt 
nicht, und ihre AuBenwande sind stets gut permeabel ftir Wasser"’^). 
Ganz impermeabel ftir Wasser sind aber selbst die schwer benetzbaren 
und kutikularisierten Membranen der oberirdischen Teile nicht 
und es ware leicht, aus der yorliegenden Literatur Beweise daftir 
anzuftihren, daB nicht nur Laubblatter und junge Stengel, sondern 
auch Knospenschuppen und altere Zweige, an denen die Kutikula 
durch den noch weniger permeablen Kork ersetzt ist, Wasser auf- 
nehmen®®). Bei unseren gewShnlichen Landpflanzen ist aber selbst 
wahrend einer Regenperiode die Menge des so gewonnenen Wassers 
durchaus unzureichend, urn die Transpirationsyerluste zu decken, und 
deshalb ist die Wasseraufnahme durch den SproB ohne Bedeutung ®"). 
Dies gilt sogar ftir Pflanzen wie die Karde, deren yerwachsene Blatt- 
rander wassererfullte Behalter bilden®®). — Ftir Wtistenpflanzen da- 
gegen mag die Aufnahme des Taus durch die oberirdischen Organe 
nicht ohne Bedeutung sein ®®), und in tropischen Gegenden mit groBer 
Niederschlagsmenge, haufigen Regengtissen und grbBerer Luftfeuchtig- 
keit existieren zahllose Pflanzen, die mit dem Erdboden nicht in Be- 


63) Stahl 1893 Annales Buitenzorg 11 98. 

64) Stahl 1897 Bot Ztg. 55 71. 

65) Hales 1748 Statick der Gewackse S. 78. Haile. 

66) WiESNER 1882 SitzuDgsber. Wien 8^40. Kny 1895 Ber. Bot. Ges, 18 361. 

67) BuRGEKSTEiisr 1920 Die Transpiration der Pflanzen. 2. Anfl. Jena. 

68) Bostock 1904 Bot. Ztg. 02 11. 

69) Tauaufnahine bei Wiistenpflanzen s. Volkens 1887 Flora der ^yptisehi- ^ 
arabischen Wiiste. Berlin. Spalding 1906 Bot. Gaz. 41 262. Marloth 1908 Das 
Kapland. Wissenseh. Ergebnisse d. Tiefsee-Exped. Valdivia 2 3. Jena. Schonland 
Bot. Cbl. 120 536 (Ref.). Nicht aile Wiisten haben aber nennenswerte Taiibildung: 
vgl. Fitting 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 209. 
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riiliriing kommen, also ‘Wasser nur aus der Luft aiifnekiiien konneii; 
es sind das, die in den Kronen der BMume lebenden Epipliyten,. dereii 
Eigentiimliclikeiten nns besonders durch Schimper nnd Goebel 
in anziebendster Weise gescMldert worden sind. 

Liiftwiirzeln,. Bei mancben dieser Epipliyten, so bei Araceeii 
nnd OrcbideeBj werden lange Luftwurzeln ausgebiidetj deren Funktion 
in der Anfnabme von Wasser aus der Luft bestebt Die Struktur 
dieser Wurzein weicbt ab von derjenigen gewohnliclier Erdwurzeln; 
anstatt einer W'urzelbaare produzierenden Epidermis finden wir einen 
mebrscbichtigen Mantel von Zellen, die fritbzeitig ihr Protoplasma 
verloren baben und nun lufterfiillte Hoblraume bildeUy die untereinander 
und spater, falls Verletzungen auftreten, aucli mit der AuBenwelt durcb 
Poren in Verbindung treten. Trifft Regen auf diese Wurzeihtille, 
so werden die einzelnen Regentropfen wie von einem Schwamm auf- 
gesaugtj und Wasser tritt an die Stelle der Luft in die Hoblraume 
der Zellen ; von dort wird es dann durcb die Saugkraft der lebenden 
Zellen der Wurzelrinde, der jene Hoblraume kaum einen Widerstand 
gegen Entleerung entgegensetzen an die lebenden Zellen der Wurzel- 
rinde abgegeben. Uebrigens kommen morpbologiscb und biologiscb 
gleicbe Wurzelbilllen aucb terrestrischen Orcbideen und Araceen sowie 
nicbt- epipbytiscben Vertretern anderer Monokotylenfamilien zu 
Bei anderen Epipbyten treten die Wurzein an Macbtigkeit zuriick 
und dienen nur nocb der Befestigung der Pflanze im Substrat; die 
Wasseraufnahme wird ausschlieBlicb durcb die Blatter vermittelt. In 
auffallender Weise gescbiebt dies bei vielen Bromeliaceen. Hier sind 
die Blatter baufig rosettenfbrmig angeordnet und umschliefien mit 
ibren Basen einen tricbterformigen Raum, in dem sicb wie in einer 
Zisterne das Regenwasser ansammelt. Haare von eigenartiger Organi- 
sation absorbieren dann das im Tricbter angesammelte Wasser. Schimpee, 
hat nacbgewiesen, daB das aus den Tricbtern aufgenommene Wasser 
den Transpirationsverlust bei den Pflanzen vollkommen deckt, 
wabrend ibre Wurzein nicbt imstande sind, Wasser in genugender 
Menge zu liefern. Demen tsprecbend baben denn aucb solcbe 

Formen, die mit besonderen Haftvorrichtungen verseben sind, die 
Wurzein ganz verloren. Das beriihmteste Beispiel dieser wurzellosen 
epipbytiscben Bromeliaceen ist Tillandsia usneoides, deren lange, graue, 
scbweifformige Btischel im tropiscben und subtropiscben Amerika in 
solcben Massen auftreten, daB sie das Laub der Baume unsicbtbar 
machen. „Den ersten Ursprung eines Scbweifes bildet in der Regel 
ein einzelner, durcb den Wind abgerissener Zweig, der, auf einen 
anderen Ast gefallen, denselben umwindet und zablreicbe Seitensprosse 
entwickelt, die sicb teilweise wie der Muttersprofi verbalten, zum 
groBten Teil jedocb ganz frei in der Luft bangen.^^ Die Blatter 
dieser Tillandsia bilden keinen Sammeltricbter, sie sind iiberbaupt 
nicbt in einer Rosette angeordnet, sondern sie steben vereinzeit 
am Stengel und sind zudem klein und unscbeinbar; dafiir ist aber 
die ganze Pflanze mit ventilahnlicben Haaren bedeckt, wie sie 
bei anderen Formen an der Blattbasis auftreten, und durcb diese 


70) ScHiMPER 1888 Die epipbytische Vegetation Amerikas. Jena. 

71) Goebel 1889 Biologische ScMlderungen. Marburg. 

72) Holle 1915 Flora 108 73. 

73) Goebel 1922 Flora 15 1. 
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niniDit sie iliren ganzen Wasserbedarf auf, zom groBten leii aus lau 

Habitueli gleiclit ein solcher Epiphyt, wie schon der Speziesname 
„usneoides“ sagt, gewissen einheimischen von Baumen herabhangenden 

Flecliten. . , , o , • 

Aiistroekiiiiiigsfilliigkait. Das erinnert uns daran,^ daB aucli m 

unserom Klima Epiphyten vorkommen, die allerdings fast ganz auf 
niedrig stehende Pflanzen, Moose und FJechten, aucli Algen’") be- 
sGhrankt sind. Was diese Pflanzen vor den liSlieren voraushaben und 
sie befahigt, trockene Zeiten bei uns zu uberstelien, das ist nicht ein 
besonders sparsames Wirtscliaften mit dem einmal aufgenommenen 
Wasser, sondern die Fahigkeit, das Austrocknen ertragen zu 
konnen, eine Fahigkeit, die ubrigens keineswegs auf die epiphytischen 
Formen dieser Pflanzengruppen beschrankt ist Die Pflanzen konnen 
oft so trocken werden, dafi man sie pulverisieren kann, und baben 
ihre Lebensfahigkeit dock nicht eingebuBt, erwachen vielmehr, sowie 
sie vom ersten Kegentropfen getroffen werden und diesen aufgesogen 
haben, zu neuem Leben. Vielleicht gibt es kein besseres Beispiel, die 
Lebensweise solcher Organismen zu charakterisieren, als die an dem 
Stein eines Hauses oder auf einem nackten Felsen wachsende Krusten- 
flechte, die oft in Monaten nur fur einige Stunden oder Tage die zur 
Ausfuhrung der Lebensfunktionen notige Wassermenge erhalt und da- 
zwischen von der Sonnenglut ausgedorrt wird”). Aber nicht nur die 
Austrocknungsfahigkeit ist fur diese Pflanzen von groBter Wichtig- 
keit, auch ihre Fahigkeit, das nach langer Dttrre an sie kommende 
Wasser sofort aufnehmen zu konnen, ist von Bedeutung: es bleiben 
eben ihre Membranen auch im lufttrockenen Zustande leicht benetzbar, 
sie werden nicht wie der Staub der StraBe durch den Wasserveriust 
unfahig, rasch wieder Wasser aufzunehmen. Durch diese Eigen- 
schaften spielen Moose und Flechten eine wichtige Rolle im Haus- 
halte der Natur, indem sie den Regen auf speichern. So bilden 
die Pflanzen lebendige Wasserreservoire, deren Inhalt ftir lange Zeit 
anderen Organismen zugute kommen kann. Andere Epiphyten, die 
eine Austrocknung nicht ertragen kdnnen, sind zunachst einmal von 
alien zeitweise trockenen Standorten ganz ausgeschlossen ; auBerdem 
miissen sie entweder mit dem Wasservorrat, den sie in Regenzeiten 
aufgenommen haben, sehr wirtschaften, d. h. sie mussen ihre Tran- 
spiration einschranken, oder sie miissen besondere Wasserspeicher aus- 
bilden, wie sie in der Tat durch Schimpee und Goebel und schon 
friiher durch andere Forscher in reichster Formenmannigfaltigkeit 
nachgewiesen worden sind. Von groBem Interesse ist die mikro- 
skopische Untersuchung ganzlich ausgetrockneter, aber noch lebender 
Zellen von Moosen. Oft vermag die Zellwand dem schrumpfenden 


74) Ueber die Mechanik der Wasseraufnahme vgl. Mbz 1904 Jahrb. wiss. 
Bot. 40 157; STEiNBEiifCK 1905 Flora 94 464; Lieske 1915 Jahrb. viss. Bot. 
6(5 112. 

76) Vgl. u. a. Leohmbee 1915 Nat. Zeitsohr. f. Land- u. Forstwirtsch. S. 30, 

76) Ueber Anpassung von Bodenalgen an extreme Troekenheit vgl. z. B. 
Feitsch 1916 Ann. of Bot. iJO 135; 1922 36 1. (Solche Algen ermangeln grower 
Vakuolen, halten auch im lufttrockenen Zustande verhaltnismaSig viel wasser fest 
und bediirfen nur geringer Wasserzufuhr, um aus dem lufttrockenen wieder in den 
turgeszenten Zustand iiberzugehen.) Ferner Beistol 1920 Ann. of Bot. M 35. 

77) Ueber die Wasserokonomie der Krnstenfleehten : E. Bachmaks 1913 Ber. 
Bot. Ges. 31 3; 1922 Zeitsehr. f. Bot. 14 193. 

75) K. MOllee 1909 Jahrb. wiss. Bot. 46 ,587. 
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Protopiasmak5rper nicht durch. .Zerknitterung zu folgen. Dann treten 
Liiftbiasen zwisctten Zellwand und Protoplasma aiif, d. h., eine eigen- 
artige Plasmolyse. Aehnliciies gilt tixv die Zellen gewisser Fame, die 
das Anstrocknen vertragen 


4. KapiteL 

Die Transpiration 1). 

Wir kehren jetzt von den Epipliyten zu den gewohniichen Land- 
pflanzen zuriick, *ais deren typische Vertreter unsere Baume und land- 
wirtscliaftliclien Kulturpfianzen gelten konnen. Der Boden liefert 
ilinen das notige Wasser und sie nelinaen es mit der Wurzel auf. 
Nun kandelt es sicli darum, den entgegengesetzten ProzeB, die Ab- 
gabe von Wasserdampf, die ais Transpiration bezeichnet wird, 
bei den oberirdiscben Teiien zu studieren. Die Laubbiatter sind, 
durch ihre Gestalt und Struktur begiinstigt, die Haupt organ e der 
Transpiration. 

Die Existenz eines solchen Vorganges leu ch let auch ohne be- 
sondere Beweise ein, denn wie eine freie Wasseroberfiachej ein mit 
Wasser vollgesaugter Schwamm oder ein angefeuchteter Erdboden, so 
inufi auch ein reichlich mit Wasser imbibierter Pflanzenkorper Wasser- 
dampf abgeben, wenn die Atmosphere nicht dunstgesettigt ist. Und 
da unter den in der Natur bestebenden Bedingungen nicht immer fiir 
sofortigen Ersatz des verdunsteten Wassers gesorgt ist, mufi ein der 
Transpiration ansgesetzter Pflanzen teii Schwankungen im Wasser- 
gehalt, die bei unseren Laubblattern nicht mebr als 1 Proz. zu betragen 
pflegen, aufweisen. Das Welkwerden ist nicbts anderes als die durch 
Wasserverlust bedingte Verminderung der Turgordebnung der Zell- 
wende und damit der Straffheit der Gewebe. Solan ge dieser Wasser- 
verlust gewisse Grenzen nicht tiberscbritten bat, veranlaJJt er neuen 
Wassernacbschiib und Wiederberstellung normaier Turgeszenz, und so 
seben wir wahrend der Nacht, wenn die Transpiration durch niedrigere 
Temperatur berabgesetzt ist, auch die Blatter wieder straff werden^). 
Aus diesen Erfabrungen des gewohniichen Lebens, ferner aus dem 
Umstand, daB man durch Bescbattung einer Pflanze, durch recbt- 
zeitiges BegieBen das Welken verbindern oder beheben kann, gebt 
die Bedeutung auBerer Verbaltnisse fiir die Grbfie der Transpiration 
liervor. Fragen wir nun nacb feineren Metboden, die auch geringe 
Wasserverluste der Pflanze aufzudecken vermbgen und nicht nur aus 
der mit Welken verbnndenen starken Wasserabgabe Scbliisse zu 
zieben erlauben. 

Metliodik. Dank den zahlreichen Experimentaluntersucbungen 
liber die Transpiration, die seit Hales bis in die letzte Zeit er- 

79) Holle s. unter 72, fiir Algen auch Fbitsch s unter 76. 

1) BujRGERSTEm 1920 Die Transpiration der Pflanzen. 2. AufL Jena. 
Eejstxer 1915 Artikei; „ Wasser versorgung" im Hdwb. d. Naturw. 10 538. 

2) Caldwell nennt diese Erscbeinung: ^temporary wilting", und trennt sie 
von dem „permanent wilting", wie es fiir viele Gewacbse trockener Gegenden 
charakteristiscli ist (1913 Phys. res. 1 1). 

3) Hales 1727 Statical essays; 1748 Deutscb: Statick der Gewacbse. Halle. 

Benecke ii. Jost. Pflanzenphysiologie. Bd. I. 5 
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schienen sind^), keiinen .wir soldier Metlioden so vieie, da£ wir uns 
in der Anfzalilniig besdiranken rniissen. In anscliaiiliclier Weise kaim 
die Wasserdampfabgabe von seiten der Pflanze durcli das BescMagen 
einer tiber sie gestuipten Glasglocke, die niedrig temperiert sein miiB, 
demonstriert werden. Das Beschlagen erfoigt aus denselben Griinden, 
aus denen sich eine Fenstersclieibe bescblagt, wenn man sie anhancht. 
— Der exakteste, quantitative Nacbweis der Transpiration ist mit 
Hilfe der Wage zn erbringen. Wenn man durcb geeignete Vor» 
richtnngen daftir sorgt, daB nur die Pfianze selbst, nicbt aiich. der 
Boden, in dem sie wurzelt, Wasser abgeben kann, so wird man den 
etwa von Stnnde zu Stunde ermittelten Gewiditsverlnst direkt als 
Wasserverlust betracbten dtirfen. Zwar spielen sich in der Pfianze 
noch andere Prozesse ab, die eine Aenderung des Gewichtes bedingen, 
doch treten sie stark znriick hinter den durch Wasserverlust bedingteii 
Gewichtsanderungen. Mit Hilfe der Wage sind hauptsacMich die An- 
gaben tiber die GroJJe der Transpiration gewonnen, die S. 48 ange- 
fiihrt sind. Eine dritte Methode, die handlich und weithin demon- 
strabel ist, beruht auf der Farbenanderung, die manche Substanzen 
durch Wasseraufnahme erfahren. Stahl dem wir die Ausarbeitung 
dieses Prinzips zu einer vortrefflichen ITntersuchungsmethode ver- 
danken, bedient sich des Kobaltochlorids, mit dessen Losung Filtrier- 
papierstreifen getrankt werden. Das so gewonnene ,,Kobaltpapier’'‘ 
ist in trockenem Zustand blau und rotet sich bei Wasserzutritt. Zur 
Anstellung der „Kobaltprobe“ legt man ein Sttick blaues Kobaltpapier 
auf ein Blatt, und bedeckt es, urn den EinfluB der Luftfeuchtigkeit 
zu eliminieren, mit einer Glasplatte. Je nachdem das Blatt dann viel 
Oder wenig Wasserdampf abgibt, kann das Papier schon nach einigen 
Sekunden, oder erst nach Stunden, oder eventuell erst nach Tagen 
verfarbt sein. Anstatt der FarbenS-nderung kann man auch die 
Bewegungen hygroskopischer Kdrper [Erodiumgranne '^)] zum Traii- 
spirationsnachweis benutzen ^). 

Haufig wird auch das S. 60 abgebildete Potetometer zum Tran- 
spirationsnachweis benutzt. Mit diesem Apparat wird die Menge des 
auf genommenen, nicht die des abgegebenen Wassers gemesseii. 
Wenn man aber nach Einftthrung der Hlanze langere Zeit verstreiciien 
lafit, ehe man abliest, und die Transpiration in maBigen Grenzen hal4 
kann man diese beiden Mengen als gleich betrachten, es wird durcli 
die Wasseraufnahme gerade der Verdunstungsverlust gedeckt"). Die 

4) Stahl 1894 Bot, Ztg. 52 117. Kameeling 1913 Ber. Bot. Ges. 31 483 

bestimmt die Verfarbunpzeit und die wahrend ihr erfolgte Gewichtszunahme von 
1 qcm Kobaltpapier und kann so Euckschlusse machen auf die von 1 qcin Blatt- 
flache in einer bestimmten Zeit verdampfte Wassermenge. Livixosto.n (1913 Plant 
World) bestimmt die Zeit, die verlauft, bis sich das dem Blatt aufgelegte Kobalt- 
papier ent&bt, und vergleicht sie mit der Zeit, in der Proben desselben Papiers, 
die in 1 mm Entfernung iiber einer freien Wasserflache, oder tiber mit Wasser 
getranktem FlieBpapier (Eekote) ausgespannt sind, sich entfiirben. Die ver- 
dunsteten Wassermengen sind den Zeiten umgekehrt proportional. Mit dieser Me- 
thode arbeitete auch Eubel (1920 Beih. Bot. Cbl. 37 I 1; hier ist auch weitere 
Literatur zitiert). ' 

5) DAEwm 1898 Phil. Transactions B. 190 531. 

6) Eine eigenartige Methode zum Transpirationsnachwexs ist von Busoagliovt 
und POLLACCX 1901 Atti Istit. bot. Pavia 7 angegeben worden. 

7) JosT 1916 Zeitschr. f. Bot. 81. Eei^OTR s. unter 1. Zu beachten ist beim 
Arbeiten mit abgesehnittenen Sprossen u. a. auch, daB diese zunaehst starker tran- 
spirieren als im in tak ten Zustand (vgi. die spatere Besprechuog der Kohasions- 
spannung des Wassers in den Gefaien). 
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Methode liat manclierlei Vorziige; sie ist sehr anschanlichj bei Ver- 
\¥eiidiing von gefarbtem Wasser in der Kapiilare aucli weitbin sichtbar^ 
und ist selir bequem, wenn es sicb darum bandelt, den EinfliiB aiiBerer 
Faktoren auf die Transpiration zu stndieren; audi kann man das 
Potetometer auf die Wage steilen, und so zwei Methoden kombinieren. 
— Bin selbstregistrierendes „Transpirometer“ bescbreiben Blaciuian 
und Paine®). 

Bedeiitniig des DaBipfdruckdefizits. Mit Hilfe einer dieser 
Methoden konnen wir auch die Abhangigkeit der TranspirationsgroBe 
von auBeren Faktoren und der Struktur des Blattes untersuchen. Die 
Transpiration eines Blattes muB zunachst wie der physikalische Vor- 
gang der „Evaporation‘‘ eines befeuchteten Stiickes Filtrierpapier oder 
einer freien Wasserflache durch auBere Faktoren in ihrem AuBmaB 
beeinfiuBt werden. In erster Linie maBgebend ist der Feuchtigkeits-* 
gehait der Luft und die Temperatur; je geringer der Feuchtigkeits- 
gehalt, je hoher die Temperatur, desto groBer die Transpiration. Es 
ist das Dampfdruckdefizit, mit dem die Transpiration parallel 
geht'% Nennen wir E den Dampfdruck, den die Luft im Zustand 
der Sattigung aufweist, e den tatsachlich existierenden Dampfdruck, 
so ist E — e das Dampfdruckdefizit Dieses aber Mngt sehr wesentlich 
von der Temperatur ab. Betrachten wir die Luft bei 10^ und bei 
30^ und steilen uns vor, daB sie jedesmal die gleiche relative 
Feuchtigkeit habe, z. B. 50 Proz. Dann enthalt sie bei 10^ 5 g 
Wasserdampf im Kubikmeter und kann noch weitere 5 g aufnehmen; 
bei 30" aber enthalt sie 15 g und kann nochmals 15 g fassen. Es 
kann also im letzten Fall 3mal soviel Dampf abgegeben werden als 
im ersten; das Delizit ist 3mal so groB^"). 

Wenn die Pflanze hoher temperiert ist als ihre Umgebung, kann 
sie selbst in dunstgesattigter Luft noch Wasserdampf abgeben; sie 
erreicht aber eine hbhere Temperatur durch die Atmung oder durch 
Absorption von Licht-^^) und Warmestrahlen, die oft durch Farb- 
stoffe gesteigert wird^^). Auch durch Erschiitterung wird die 
Transpiration gefordert, denn die Pflanze wird durch sie aus der 
dampfgesattigten Luft, die sich infolge der Transpiration an ihrer 
Oberflache angesammelt hat, herausbewegt, und in neue, noch nicht 
gesattigte Teile der Atmosphare gebracht Anstatt die Pflanze zu 


8) 1914 Ann. of Bot. 28 109. 

9) Giltay 1898 Jahrb. wiss. Bot. 82 477. Stocker 1923 Zeitschr f. Bot. 15 1. 

10) Auch die schon von Gr. Kraus (1879) auf wechselnden Wassergehalt 
fTurgeszenzgrad) , d. h. auf das wechselnde Verhaltnis von Transpiration und 
Wassernachschub zuriickgefuhrte periodische Dickenanderung von Pflanzenorganen, 
z. B. Laubblattern , wird vom jeweiligen Dampfdruckdefizit beeinfiuBt: Maximum 
der Blattdicke und Minimum des Dampfdruckdefizits am Morgen und Minimum 
der Blattdicke und Maximum des Defizits urn Mittag fallen mehr oder minder 
zusammen, wie F. Bachmann (1922 Jahrb. wiss. Bot. 61 372; dort weitere Lit.) 
mittels des „Hebelpachymeters“ ermittelte. Nahm andererseits in gewissen FMlen 
die Blattdicke trotz VergrbBerung des Dampfdruckdefizits zu, so waren dafiir 
nicht auBere Bedingungen, sondern innere regulatorische Veranderungen, z. B. 
Erhohung der Saugkratt durch Ansammlung osmotisch wirksamer Assimilate in 
den Zelien verantwortlich zu machen; iibrigens erwies sich die pachymetrische 
Methode in Bachmanns Han den als so fein, daB sie noch Luftfeuchtigkeits- 
schwankungen anzeigte, die sich dem Nachweis durch das Haarhygrometer 
entzogen. 

11) IwANOEP 1923 Flora 16 296. 

12) Stahl 1896 Annales Buitenzorg 18 137. 
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bewegen, kSnnea wir auch die L u f t in Bewegung setzen, und so muB 
seibstverstandlicli der Wind die Transpiration steigernis). 

Bedeutung der Kutikula. Neben diesen aufieren Faktoren kommt 
auch der Ban der Pflanze. in Betracht. Man wird ohne naheren Be- 
weis die AuJBenwande der Epidermiszellen als die Orte der Pflanze 
betrachten, die in erster Linie fur die Abgabe von Wasserdampf in 
Betracht kommen. Wie alie Zellwande sind auch sie mit Quellungs- 
wasser imbibiert, das mit einer gewissen Kraft festgehaiten wird. 
Fur jede durch Verdunstung verlorene Wassermenge sucht dann die 
Zellwand durch Wasseraufnahme aus dem Protoplasma Ersatz zu 
schaffen, vom Protoplasma aber pflanzt sich die Wasserbewegung 
auf den Zellsaft fort, der dann konzentrierter wird. Da nun aber 
die Oberflache der Pflanze stets weniger Wasser abgibt als eine 
gleich groBe freie Wasserfldche^'*), da, wie Livingston sagt, die 
„Transpirationskraft“ < 1 ist, miissen Einrichtungen vorhanden sein, 
die transpirationshemmend wirken. Zu diesen gehbrt vor allem die 
Kutikula. Da sie nur wenig oder gar kein Wasser zu imbibieren 
vermag, wirkt sie wie eine diinne Oelschicht, die aber eine Wasser- 
flache ausgebreitet ist. Es ist schon oben auf die Verschiedenheit in 
der Beschaffenheit der EpidermisauBenwand hingewiesen worden, die 
naturgemaB nicht nur bei der Wasseraufnahme, sondern auch bei der 
Abgabe von groBter Bedeutung ist. So ist die dunne unverkorkte 
AuBenwand der Wurzelspitze und der submersen Pflanzen'^*) so leicht 
fur Wasser permeabel, daB die betreffenden Pflanzenteile an der Luft 
rasch vertrocknen. Und von diesem Extrem bis zu seinem Gegen- 
stiick, der dicken und so gut wie impermeablen Kutikula derber 
Blatter, finden sich alle Uebergange. Urn auch einen zahlenmafiigen 
Begriff von der Wirkung der Kutikula zu geben, prufte Boussin- 
GAULT^®*) die Transpiration von Aepfeln, die toils mit Kutikula ver- 
sehen, teils durch Schalen der Kutikula beraubt wareu. Pro Stunde 
verier ein Quadratzentimeter des normalen Apfels 0,005 g Wasser, 
des geschalten 0,277 g, also 55mal soviel. 

Evaporationsg'esetze. Aus den bisherigen Ausfuhrungen erhellt, daS wir mit 
einer spezifisch yerschiedenen Transpirationskraft verseMedener Pflanzen und ihrer 
Teile zu rechnen haben, und es liegt nabe, diese Differenz auch messend zu yer- 
gleichen, indem man sie auf gleieb groBe transpirierende Fiaohen bezieht. Vorher 
aber muS noch der rein physikaliscnen Frage nSher getreten werden, ob und in- 
wieweit man denn die Evaporation der Grofie dei’ evaporierenden Flilehe pro- 
portional setzen dark Da ist es nun dem Physiker und seit den Arbeiten von 
Brown und Escombe aueb dem Pflanzenpbysiologen bekannt, daB, wenn eine 
Wasserflache, die wir der Einfacbbeit halber kreisfOrmig annebmen woBen, klein, 
d. b. das Verhaltnis des Umfangs zur Flacbe groS ist, die Verdampfung nicht der 
Flache, sondern nacb Stefan dem Umfang (niebt der 2 . Potenz des Radius, 
sondern dem Radius selbst) proportional gent. Von zwei kreist'ormigen Wasser- 
flachen, deren eine doppelt so groB ist als die andere, verdampft in glei’chen Zeiten 
und unter gleichen Bedingungen jene nicht doppelt so viel, sondern weniger als 
doppelt so viel als diese, weil bei jener das Verhaltnis der Fliiche zum Umfang 
groBer ist als bei dieser. Man kann sich den die Evaporation begiinstigcnden 
Einflufi einer starken Randentwicklung ansehaulich maehen, indem man sich in 
die Kuppe wasserdampfreicher Luft, die man sich fiber die evaporierende Flache 
gelagert denkt, Linien eintragt, wdehe die Richtung des Dampfdruckgeliilles in 
der Kuppe versinnbildliohen. Diese Linien werden am Rand stark divergiereu, 


13) Bine Apparatur, um Wind fur Transpirationsversuche zu erzeugeu, be- 
schreiben Blackman und Knight 1917 Ann. of Bot. SI 217. 

14) Livingston 1906 Relation of desert plants to soil etc. Washington. 

15) Boussingault 1878 Agronomic 6 349. 



Die Transpiration, 


69 


well sicli da die verdampfenden Wasserdai]Qpfmolekii.le weniger gegenseitig be- 
Mndern, als die vom Zentrum aus verdampfenden. Je kleiner die Flacbe, um 
so mebr wire! sick solch verdunstungssteigernder EandeinfliiiS geltend macbec^*’). 
Welter ist Mar, daB zwei benaebbarte verdunstende Fiacben sich gegenseitig be- 
hindern, d. h. den „KandeinfluB“ bemmen konnen, wenn sie nabe beieioander 
steben ; das ist der Fail, 'wenn ibr Abstand nicht wenigstens 8— lOmal mebr betragt 
ais ibr Durcbmesser. Was der Einfacbbeit wegen fiir kreisformige Fiacben ent- 
wickelt wurde, gilt aixcb fiir anders geformte; ein bandformig gestrecktes Blatt 
miiB ans pbysikaiiseben Griinden bei gleicbem Dampfdruckdefizit nnd gleicher 
Organisation starker transpirieren als ein riindes vom selben Flacbeninhalt, da 
sein Band vergleicbsweise grower ist. 

Diese Ansfitbrungen gelten fiir rubige Liift; es ist ein Verdienst von Sieef 
und ISToack^^), GesetzmaSigkeiten, die auch fiir bewegte Luft gelten, and die den 
Biologen nocb weit mebr interessieren miissen, entwickelt zn baben. Sie leiten eine 
Forme! ab, die es erlaiibt, wenn die Verdampfungsmenge fiir eine bestimmte 
Windgescbwindigkeit gefunden ist, sie auch fiir jede andere zu ermitteln^®) — 
allerdings nur fiir so geringe Windgescbwindigkeiten , daiS jene eben genannte 
Kuppenbiidung, wenn aucb dnreb den Wind gestort, doch nocb stattfindet. Ist 
der Wind so stark, dal^ jede Kuppenbiidung vereitelt wird, so vereinfaclit sieb 
die Sacbe insofern, als dann die Verdampfungsgescbwindigkeit einfacb der Flache 
proportional gebt. 

Wir konnen somit etwa schlieSen, dai^ bei rubiger oder sebr majSig bewegter 
Luft die Transpirationsgrobe niebt nur von der GrojSe, sondeni aucb von der Gestalt 
des Biattes abbangt, in starker bewegter Luft, wie sie an den meisten Standorten 
wobl ganz vorwiegend berrsebt, ist die Gestalt gleicbgiiltig, und unter solcben Be- 
dingungen konnen wir, xvenn wir die spezifisebe Transpirationskraft ermittehi wollen, 
die Transpiration einer Biattflacbe mit der gleicb groien einer anderen Pflanze ver- 
gieicben, und aucb mit der einer einzigen, gleicb grojSen Wasserflaebe; dann ist es 
fiir die Starke der Transpiration aucb ganz gleicbgiiltig, ob bei einer Pflanze ein 
groBes Oder viele kleine Blatter von demselben Flaebeninbalt als transpirieren de 
Fiacben wirksam sind, wabrend in ganz rubiger Luft mebrere kleinere Blatter mebr 
Wasserdampf abgeben als ein flacbengleicbes grojBes^*^^). — In rubiger Luft ist, wie 
tbeoretiscb zu erwarten war, und von Siebp und Noack aucb mit Hilfe von Gips- 
modellen nacbgewiesen werden konnte, die Transpiration langgestreckter Baiim- 
kronen starker als die kugelformiger. Da aber in bewegter Luft dieser Untersebied 
versebwindet, sebliefien die genannten Autoren, daiS in natuia die Form der Baum- 
krone kaum einen Einfliifi auf die Transpirationsgrofie bat. 


16) Es ist einleucbtend, dab es aus diesem Grund keinesfalls gleicbgiiltig ist, 
ob die Wassermasse, deren Evaporation gemessen werden soli, das GefaB, in dem 
sie sieb befindet, ganz ausfiilit oder niebt, da im letzteren Fall die „Eandstrablen“ 
mebr oder weniger zusammengebeugt werden; je tiefer das Niveau des Wassers 
im Gefab, um so mebr wird die Verdampfung der Flacbe proportional geben. 
Vgl. Thomas und Fekguson 1917 Ann. of Bot. SI 241. 

17) SiEBP und KoNiiAB Noack 1921 Jabrb. wiss. Bot. €0 459. 

18) Stefams, fiir rubige Luft giiltige Formel iautet: 

m ^ 4 kr log ? — ^ 

^ P— Pi 

m ist die in der Zeiteinbeit verdampfte Wassermenge, P der Luftdruck, und 
Dampfspannung unmittelbar liber und in einiger Entfernung von der evaporierenden 
Flacbe; da sieb p,^ mit der Windgescbwindigkeit dauernd andert, kann die Forme! 
fiir bewegte Luft “niebt benutzt werden. Sierp und Noack erreebneten darum 

. ■ P— B ' ' 

eine fiir log — --- einzusetzende Grebe a, die also ein Mab fiir den Grad der 

P—Pi 

Kuppenzerstorung durcb den .Wind abgeben soli, aus der fiir versebiedene Wind- 
gescbwindigkeiten empiriscb bestimmten Evaporationsgrobe, und fandeii: 


log — Konst. =: ?J 
a^x — ax 

gilt fiir eine bestimmte Windstarke, otox fiir eine doppelt so grobe. Ist also m 
fiir eine Windstarke bestimmt, so kann "daraus m fiir einen doppelt so starken. 
Wind bereebnet werden. — p ist allerdings nur fiir eine bestimmte Form und 
Grobe der Evaporationsflacbe konstant; fiir andere Schalengroben miissen Korrek- 
turen mit Hilfe empiriscb gewonnener Kurven angebraebt werden. 

19) Vgl. aucb WiESXER 1908 Ber. Bot, Ges. 26 a 702. 
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Die Evaporation eines Pflanzenteils, vergliclieii mit der eiiier gieiclien Wasser- 
flaclie, bezeiehnet man seit LivmGSTOJS-"")^ als ^ ^relative Transpiration". _ Da das 
Arbeiten mit freien Wasserflachen unhandlieli ist, verwendet man statt ilirer mit 
Vorliebe sog. Atmometer, d. h. hoble Korper ans porosem Material, die mit Wasser 
gefiilit werden nnd dnrch Vergleicli ihrer Evaporation mit der einer freien Wasser- 
tlache Oder eines Normaiatmometers geeicht werden miissen; da bei solcber Eiclinng 
gleiclie Maehen nicht ohne weiteres verglicben werden konnen ist, sie bei mangelnder 
Kritik mit groJSen FeMerquelien behaftet, auf die wir nicht eingehen konnen 
Wohl aber mujS nns die Frage, ob die Gesetzmai^igkeiten der Verdampfnng einer 
freien Wasserflache auf die Verdampfnng durch das poriise Material des Atmo- 
meters iibertragen -werden konnen, noch beschMtigen. 

SpaltiJifiiiiiigeii, Wenn aucli vielfacli die Kutikula in kon- 
tinuierlicher Scbicht, ohne sichtbare Liicken, die Pfianzenteile tiber- 
zieht, so ist sie dock an den oberirdischen Teilen hoherer Pfianzen 
in den meisten nns interessierenden Fallen von zwar mikroskopiscii 
kieinen, aber meist sehr zahireichen Locliern dnrclibohrt; sie ist ein 
, .mnltiperf orates Septum^, der Itickeniose SclilnB, der zwischen den 

Epidermiszellen be- 
stelit, ist an beson- 
deren Organen , den 
sog. Spaltoffnun- 
gen (Stomata) unter- 
brochen. Jede Spalt- 
offnung (Fig, 10) be- 
steht aus zwei Zellen 
(8chlie6zellen)jdiesicli 
durch ihre gekrummte 
Form von den anderen 
Epidermiszellen unter- 
scheiden. Indem diese 
Zellen die Eonkav- 
seiten ihrer Kriim- 
mung einander zu- 
kehrenj lassen sie eine 
kleine „Spa!te“' frei, 
uiid diese inlindet 
einerseits frei in die Atmosphto, andererseits fuhrt sie zu einem 
groBen Interzeliularraum, der sog. „Atemhohle‘‘ (s. Fig. 10 jB), die in 
direkter Kommunikation mit den InterzelMaren stehtj die zwischen 
den Binnenzellen des Pflanzenkorpers verlaufen. Die Interzellulareii 
bilden, da sie miteinander in Verbindung stehen, ein System koin- 
m u n i z i e r e n d e r ^2) lufterfilllter Kammern und Kanale, das Durch- 
luftungssystem der Pflanze, das durch die Spaltoffnungen in 
direkter Verbindung mit der Atmosphare steht. Die Spaltoffnungen 
gestatten also Gasen jeder Art den Eintritt in die Pflanze, wie aucli 
den Austritt aus ihr, und tief im Innern gelegene Zellen konnen mit 
ihrer Hilfe in direktem Gasaustausch mit. der Atmosphare stehen. 
Von der Bedeutung der Interzellularen und der Spaltoffnungen fiir 
den Gaswechsel der Pflanze kann man sich liberzeugen, wenn man ein 

20) Carnegie Inst, 1906 PubL jN'o. 50, 

21) Vgl Livim^STOH 1910 Plant World D5; 1912 15; 1915 18. Zit. nadi 
Thomas and Ferguson zit. unter 16. 

22) ISTeger tin terscheidet Blatter, bei denen alie Interzellularen kommunizieren, 
als homobare von den heterobaren, bei denen nur die Interzellularen innerhalb 
jedes Zwischennervenfeldes zusammenhangen (191S Flora 11/12 152). 



Fig, 10. Epidermis der Blattunterseite von Tradescantia 
virginica. A vonauSen; in der Mitte die zwei SchlieB- 
zellen. B im Querschnitt; unter der Spaite der SchlieB- 
zellen die „Atemh6hle“ ; an diese schlieBt sich chloro- 
phyllftihrendes Parenchym an. Vergr. 248. (Aus 
Xehrbuch d. Botanik i fiochschulen.) 
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abgesclmitteiies Biatt einer Pfianze in Wasser steilt inid daftir sorgt, 
daB der Lnftdruck, der anf dem untergetauchteri Stielende lastet, 
kleiner ist als der auf der Blattlamina ruhende. Schon bei ganz ge- 
ringer Druckdifferenz sieht man aus dem Stiel einen kontinuierliclieii 
Strom von Liiftblasen entweichen. Man kann ancli nmgekelirt den ver- 
minderten Lnftdruck iiber einem Teil des Blattes B erzengen, wenn 
man anf diesem eine kieine tubulierte Glasglocke G aufgekittet hat 
Verdunnt man in dieser z. B. durch Saugen mit dem Munde die 
Luft, nnd sperrt dann ab, so kann man das Einstromen von Lnft 
durch die Stomata an dem schnelleren oder iangsameren Fallen des 
Meniskns in einem Wassermanometer T beobacliteii, den man der 


Glocke anfgesetzt hat. Darwin-'^) 
hat diesem gut verwendungs- 
fahigen Instrument den Namen 
Poro meter gegeben (Fig. 11). 

Audi in der Natur kann eine 
Stromung der Gasmassen durch 
die Spaltoffnungen erfoigen, wenn 
eine Differenz zwischen dem in 
der Atmosphere und dem in den 
Interzellularen herrschenden Luft- 
druck existiert (Filtration). 
Eine solche kann z. B. durch 
mechanische Kompression der 
Interzellularen bei Biegungen eines 
Pflanzenteiis , etwa durch Wind 
Oder durch chemische Veranderung 
der Interzellularluft bei der CO 2 - 
Assimilation und der Atmung zu- 
stande kommen. Neben solchen 
Massenbewegungen spielt aber stets 
auch die Gasdiffusion eine 



sehr wiclltige Roller sie ist die Fig. 11 . Forometer. (Aus Lehrbuch 
Folge einer ungleichen Konzen- h. Botanik f. Hoehschulen.) 

tration der Gase an zwei ver- 

schiedenen Orten und dauert so lange, bis uberall die gleiche Zu- 
sammensetzung herrscht Sie ist der Diffusion geloster Stoffe in 
einer Fliissigkeit analog. 

DaB durch Diffusion auch recht lebhafte Gasstrome entstehen 
konnen, sieht man an gewissen Wasserpflanzen, z. B. Nelumbium 
speciosum Bringt man in die Mitte des schildformigen Blattes 
einen Wassertropfen, so bemerkt man, daB in diesem andauernd Luft- 
blasen aufsteigen, die aus dem Biatt austreten, urn so rascher, je hbher 


2B) Fr. Darwust und Peetz 1911 Proc. E. Soc. (B) 81 136. Kritische Aus- 
fiihrungen bei Knight 1916 Ann. of Bot. 30 57 und bei Bachmakn 1. c. — Die 
Fallgeschwindigkeit im Wassermanometer, oder ihi’ reziproker Wert, die „Poro- 
meterzeit", ist ein MaB fiir die Geschwindigkeit des Einstromens yon Luft durch 
Interzellularen und Stomata in das Forometer. Daewin setzte die Transpiration 

durch die Stomata proportional der -y/” der beobachteten Stromungsgeschwindig- 

keiten; nach Bachmann sind jedoeh die Beziehungen zwischen beiden GroBen 
nicht so einfach. — Ein selbstregistrierendes Forometer beschreibt Pinkhof 1922 
Ak. Wetensch. Amsterdam 23 No. 8. 

24) Ohno 1910 Zeitschr, f. Bot. 2 641. Uespeung 1912 Flora 101 129. 
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die Temperatur und. je trockener die Liift ist. Es beruht das ver- 
mutlich darauf, dafi der im Blattinnern gebildete Wasserdampf eiHen 
Ueberdruck erzeugt, der sich am Ort des geringsten Widerstandes — 
der Blattmitte — auszugleichen sucbt. Da aber fortdauernd trockene 
Luffc nachdiffundiert und im Innern Wasserdampf gebildet wird, ent- 
steht immer von neuem wieder der Ueberdruck. Zweifellos mu6 eine 
ahnlicbe Erscheinung bei jeder beliebigen Pflanze eintreten — da aber 
der Widerstand in den engen Interzellularen der Landpflanzen ein 
hoher ist, laJ3t sich bei ihnen die Blasenausscheidung nicht beobachten. 

Im Augenblick interessiert uns von dem Gasweclisel, der sich 
durch die Spaltsffnungen vollzieht, nur die Abgabe von Wasserdampf. 
Aus der geschilderten Struktur der Pflanze folgt, dab es neben der 
Transpiration der Epidermiszellen gewissermaBen noch eine 
„innere Transpiration" geben muB, da jede irgendwo an einen Inter- 
zellularraum angrenzende Zelle Wasserdampf an diesen abgeben kann ; 
die nachste Folge dieser inneren Transpiration wird nun ledigiicli die 
vollkommene Dampfsattigung der Interzellularluft sein. Zu einem 
Wasserverlust fur die Gesamtpflanze kommt es erst, wenn aus der 
Interzellularluft Wasserdampf durch die Spaltoffnungen nach auBen 
tritt. Aus einer einzelnen Spalte werden nur ganz minimale Wasser- 
mengen austreten kbnnen, denn die Spalten sind sehr klein ; die grofiteii 
unter ihnen (Amaryllis oder Hafer) haben einen Querdurchmesser von 
0,01—0,02 mm. Das sind also Oeffnungen von einer solchen Feinheit, 
daB ihnen gegenflber ein Nadelstich als groBes Loch erscheint. Ihre 
Bedeutung ftir das Leben der Pflanze gewinnen sie demnach neben 
spater zu behandelnden Eigentumlichkeiten vor alien Dingen durch 
ihre grofi e Zahl. Auf der Unterseite von Laubblattern, wo sie am 
reichlichsten auftreten, hat man 40 bis 300 auf dem Quadratmillimeter, 
in einzelnen extremen Fallen sogar 625 (Olea) und 716 (Brassica Rapa; 
gezahlt. Nach RiJBEL*) findet man auf der Blattoberseite der Sonneu- 
blume etwa 200, der Blattunterseite etwa 300 auf 1 qmm; bei Sonnen- 
exemplaren etwas mehr als bei Schattenexemplaren -"). Nach Noll-';) 
besitzt ein mittelgroBes Blatt von Brassica Rapa nicht weniger als 
11 Millionen Stomata, das der Sonnenblume 13 Millionen. 

Kiitikuliire und stoinatare Transp Nation. Man hat also zwischen 
einer kutikularen und einer stomataren Transpiration zu unterscheiden 
und kann den Gegensatz zwischen beiden nicht selten am Verhalten 
der beiden Blattseiten erkennen. Wenn die Kutikula auf beiden Seiten 
eines Blattes, das nur unterseits Stomata fuhrt, gleich ist, so kann 
man wohl sagen, man beobachte auf der Blattoberseite die kutikulare, 
auf der Unterseite dieselbe nebst der stomataren -'). Mehrere Methoden, 
am anscbaulichsten die Kobaltprobe, demonstrieren nun aber, daB die 
kutikulare Transpiration haufig so gering ist, daB man sie praktisch 
gleich Null setzen kann; so kann man z. B. bei Blattern von Lirio- 
dendron tulipifera oder von Cyclamen ein der Unterseite angelegtes 
Xobaltpapier schon nach wenigen Sekunden die Farbe wechseln selien. 
wahrend das mit der Oberseite in Berilhrung befindliche stundenlang 
blau bleibt. Pflanzen, die in feuchter Luft leben, die Hymenophylleen, 

25) Angaben fiber Onterschiede im stomataren Apparat zwischen Sonnen- 
imd SchattenpfJanzen maeht z, B. LxiNDEa.lRDH 1922 Biol. Cbl. i*2 339. 

26) Noll 1902 Lehrb. d. Botanik f. Hochsch. 5. Aufl. 8. 157. Jena. 

27) Ueber TranspirationsverBuche mit Blattern, deren Stomata mit Vaseline 
verstopft waren berichtet Darwin 1914 Proc. Roy. Soc. 87 269. 
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liaben freilich^ eine viel weniger derbe Kutikula, End so erhalt bei 
diesen spaltoffnungsfreien Farnen die kEtiknlare Transpiration Wertej 
die recht ansehiilich sind und beqnem mit Kobaitpapier iiacligewiesen 
werden kbnneii: das Extrem stellen dann die schon erwdhnten sab- 
mersen Pflanzen dar, bei denen die Permeabiiitat der Kitiknla bei 
febienden SpaitoffnEngen obne weiteres dnrcli das rasche Welken 
an der Lnft demonstriert wird. 

Zur Kenntnis der Wasserdampfabgabe durcli Diffusion aus den 
Spaltbffnungen haben uns die Arbeiten von Beown und Escombe--') 
sowie von Rennee^^), spater die von Sieep und Noack (L c.) und 
aucb Bacpimann (L c.) wertvolle Beitrage geiiefert. Wie oben das 
ganze Blatt als evaporierende Flacbe betrachtet wurde^ milssen wir 
nunmebr, wo es sicb nur urn die stomatare Transpiration bandelt, 
die Spalte jedes Stoma als transpirierende Fladie anseiien. Betrachten 
wir zuerst den in natura kaum je verwirklicbteii Fall, daB die Luft 
ganz ruhig ist, und nebmen wir ferner an, die Stomata seien so weit 
voneinander entfernt, daB sie sicb gegenseitig nicbt behindern (vgL 
S. 69), so wird sicb jene oben fiir die ganze Blattflacbe gescbilderte 
Kuppenbildung iiber jedem Stoma ungestort vollzieben konnen, und 
als Folge davon wird das „Durchmessergesetz“ die Transpiration be- 
herrscben. Die Eandstromiinienwirkung, von der wir oben spracheii, 
tritt ganz klar zutage, und nattirlicb um so deutlicber, je kleiner die 
Locher sind. Die relative Menge verdampften Wassers bezogen auf 
die Flacbe der Locher, wird mit Verkleinerung der Lbcber also er- 
lieblicber werden; die absolute Menge muB nattirlicb mit der Ver- 
kleinerung aucb kleiner werden und die VerdampfungsgrbBe des 
ganzen Blattes kann unter den oben genannten Voraussetzungen 
niemals die einer freien gleicb groBen Wasserfllicbe annebmen. 

Diese Bemerkungen bedtirfen aber, woraiif Bachmann binweist, 
insofern einer Erganzung, als sie die Tiefe der Spaltbffnungen noch 
nicbt beriicksicbtigen. Beown und Escombe geben nEmlicb fur die 
Diffusion aus kleinen Lbcbern die folgende Formel: 

k-p • r%*n 

l + % T7Z 

V ist die in der Zeiteinheit transpirierte Wassermenge, p die wirk- 
same Dampfdruckdifferenz, r der Radius eines Kreises von der Flacbe 
des Spaltes, n die Zahl der Spalten, 1 endlicb die Tiefe des Spaltes. 
Aus dieser Gleichung ist zu entnebmen, daB die pro Sekunde eva- 
porierte Wassermenge unter sonst gleichen Bedingungen dem Radius 
nur dann proportional ist, daB also nur dann das Durcbmessergesetz 
gilt, wenn die Tiefe des Spaltes gegen Ys vernacbiassigt werden 
kann. Kann dagegen umgekehrt Ys gegentiber 1 vernacbiassigt 
werden, so ist die Evaporation annahernd proportional d. b. dann 
gilt das Flachengesetz, Wie Bachmann sagt, iiberwiegt im ersten 
Fall das „Heransdiffundieren“, das dem Radius, im anderen das ,.Durch- 
diffundieren“, das der Flacbe proportional gebt. Im allgemeinen wird 

28) Ueber die Kutikula von Wasserpflanzen : Maye 1915 Beib. Bot. Cbl. 
W 278; SoHREiBEE 1922 Oest. Bot. Zeitsehr, 71 87. 

29) Beown nnd Escombe 1900 Phil. Transactions 19S 223. 

30) Rennee 1910 Flora 100 451. 1911 Ber. Bot. Ges. 29 125. 1912 Ber, Bot. 

Des.::30..572.:'.,^.V ■'77/. 7' '7^^ 
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also der Wert der diffundierten Wasserdampfmenge einer GrSBe pro- 
portional sein, die zwischen r und r® liegt. 

Soweit die Diffusion bei ruhiger Luft. Wie verhalt es sich nun 
bei Wind? Die neuesten Untersuchungen hieruber rrerdanken wir 
wiederum SiERP und Noack; die Kuppenbildung, die Vorbedingung 
also fiir die Randstromwirkung, wird mit steigender "Windgeschwin- 
digkeit melir und mehr gestbrt, und wenn scblieBiich die Kuppen vom 
Wind „weggewischt“ werden, wird die Evaporation der Flache und 
nicht mehr dem Radius proportional. 

Rticken nun aber die Spalten einander so nahe, daB sie sich 
gegenseitig „st(iren“, so wird der Effekt in komplizierter Weise ab- 
hangig von dem Abstand der Spalten sowie auch der Grofie der Ge- 
samtflache. Jedenfalls wird die Randstromwirkung mehr und mehr 
ausgeschaltet, der Stromlinienverlauf gleicht einer Schar von Geraden, 
die senkrecht auf der transpirierenden Flache stehen, und je geringer 
der Abstand der Locher wird, um so mehr nahert sich der Evapora- 
tionswert dem einer frei verdampfenden Wasserflache®^). 

Wir darfen also sagen, daB die diffusionssteigernde Randstrom- 
linienwirkung ein Faktor ist, der nur bei ruhiger Luft die Tran- 
spiration steigert. Die transpirationsfOrdernde Wirkung des Windes 
andererseits beruht darauf, daB dutch ihn das Dampfdruckgefalle 
steiler (vgl. p in der Formel S. 73) gemacht wird ®-). 

In bewegter Luft herrscht namlich direkt uber der Spalte der 
niedere Druck der Atmosphare, in ruhiger Luft quillt der Dampf aus 
den SpaltOffnungen hervor und verdtinnt sich allmahlich, die trockene 
Luft wird also gewissermafien vom Blatt abgedrangt. Da somit das 
Gefalle verringert ist, mufi die Diffusion verlangsamt werden. In 
der Tat ergaben Versuche eine Vermehrung der Transpiration im 
Wind auf den 2— 5-fachen Wert gegenuber ruhiger Luft. Das ist 
weniger als man erwarten sollte, und es wird deshalb angenommen, 
daB bei Wind die maximale Dampfspannung nicht direkt hinter der 
Spalte erreicht wird, sondem am Grund der Atemhohle oder noch 
tiefer im Interzellularsystem. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB weder in bewegter noch 
in unbewegter Luft die denkbar grOBte Transspiration erreicht wird, 
weil in beiden Fallen nicht das maximale Gefalle gegeben ist. In 
bewegter Luft grenzt zwar auBen an die Spalte Luft mit mini- 
maler Dampfspannung, aber innen an der Spalte ist nicht gleich 
maximale Spannung gegeben; in ruhiger Luft ist zwar innen maxi- 
male Spannung vorhanden, aber durch die Kuppenbildung wird aufier- 
halb die trockene Luft abgedrangt®^). 

Variation der Spaltbreite. Unsere bisherige Darstellung der 
Funktion der Stomata erweckt die Vorstellung, der Porus stelle eine 
Oeffnung von ein fur allemal gegebener GrOfie dar. Das ist aber 
nicht zutreffend; die Schliefizellen sind vielmehr befahigt, je nach 

31) Ueber Freemans Studien,, der mit ahnliclier Fragestelluug wie Siehp and 
Noack arbeitete, aber nicht wie diese die Evaporation bei trockener Luft uuter- 
suchte, und aufierdem mit hdheren Windgeschwindigkeiten arbeitete {1920 Bot. Gaz. 
70 190) vgl. die Ausfiihrungen bei Sibrp-Noack. 

32) Benner betont mit Beeht, daS Ontersuchung der Transpiration in un- 
bewegter Luft keinen grofien Wert hat, denn eine solche diirfte in der Natnr 
fast nie vorkommen. 

33; Vgl. auch Wiesner 1908 Ber. Bot. Ges. 20 a 702. 
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Umstaiideii die Spalte zu offnen oder zn scblieBeiij mid yermogeii 
dadnrcli der stomataren Transpiration von Null an aufwarts, die ver- 
scMedensten Werte zu erteilen. Erreicht wird diese Variation der 
Spaitweite durcli verscBiedene Kriimmung der SclilieBzellen. Zum 
Verstandnis der Meclianik dieses Vorganges ist es notig, den Ban 
der Spaltoffnung naiier zu betrachten. AIs Beispiel wahlen wir Ama- 
ryllis, bei der namentlich durcb Schwendenek die in Betracbt 
kommenden Veriialtnisse aufgeklart worden sind; die verscliiedenen 
Typen des Baues^ und der Mecbanik der Spaltoffnungen findet man 
bei Habeklandt behandelt. 

Fig. 12 zeigt die Amaryllisspaltoffnuiig im geoffneten und im geschlossenen 
Zustande, sowokl in der Flachenansieht wie im Querschnitt Auf letzterem (Fig. 12 1) 
fallt die asymmetrisciie Gestaltung der SchieBzelie in bezug auf die Linie S auf, 
die die Konkavseite der SchlieBzelle von der Konvexseite trennt. Wlihrend die 
Konvexseite im Querschnitt ziemlich genau einen Halbkreis bildet, stellt die Auien- 
kontur der Konkavseite eine viel kompliziertere Figur dar, und dementsprechend 
wird auch der Interzelluiarraum zwischen den Konkavseiten der beiden SchlieB- 
zellen ganz auEen sehr 
eigenartig durcli hornclien- 
artigeVorspriinge (.H) ver- 
engt; dann foigt eine Er- 
weiterung — der sog. Vor- 
liof der Spaltoffnung 
darauf in der Mitte wieder 
Verengerung, die eigent- 
liche Spalte; dann eine Er- 
weiterung (Hinterhof), die 
durcb ein zweites Paar 
von Horncben am inneren 
Ende wieder verengert 
wird. Die Innenkontur 
verlauft nun aber nicht 
parallel der auBeren, son- 
dern sie bildet ungefabr 
einen Halbkreis ; so kommt 
es, daJS die Konkavseite 
aus einer ungleicbmafiig 
dieken Membran bestebt: 
sie ist relativ diinn in der 
Mitte, bat aber oben und 
unten (in der Figur) machtige Verdickungsleisten (den Horncben entsprecbend) 
aufzuweisen. Vom Zell inb alt der Schliefizeilen ist der reicblicbe Obloropbyilgehalt 
bervorzubeben 5 der anderen Epidermiszeilen oft feblt. Das Pro topi asma um- 
scbiieBt eine groBe Vakuole, die der Sitz wechselnder osmotiscber Kxafte ist. 
Enter dem EinfluB des Binnendruckes werden nun die Zellmembranen gedebnt ; 
da aber die Konkavseite vermoge der dickeren Wandung einer Debnung groBeren 
Widerstand leistet als die Konvexseite, so debnt sicb erstere weniger als letztere. 
Die Folgen dieser ungleicbseitigen Debnung macbt man sicb am besten an einem 
Model! aus einem diinnen, debnbaren, allseits gescblossenen Kautscbukscblaucb 
klar, dem einseitig eine Verstarkungsscbicbt aufgeklebt wurde. Pref^t man in ibn 
Wasser oder Luft ein, so gebt er aus dem geraden (Fig. 12 V) in den gekriimmten 
Zustand iiber (Fig. 12 VI), Denkt man sicb nun zwei soicbe Scblaucbe mit dem 
oberen und unteren Ende der derb wan digen Seite vereinigt. wabrend deren Mitte 
frei bleibt, so siebt man bei Eintreten eines Druckes die beiden Scblaucbe in der 
Mitte auseinanderweicben. Derselbe Vorgang vollziebt sicb bei den ScbiieBzellen, 
Die Spalte verbreitert sicb bei einer Drucksteigerung so sebr, wie es die Fig. 12 IV 
der Fig. 12 III gegeniiber zeigt. Man sagt im ersteren Falle, sie sei gescblossen, 
im zweiten, sie sei geoffnet, und in der Tat liegen die beiden ScblieBzellen bei 
niecirigem Innendnick zwar nicbt so test aneinander, daB ein hermetiscber Ver- 


34) SonwENDEXER 1881 Monatsber. Berl. Akad. S. 833 (Ges. Abbandl. 1 33). 

35) Habehlandt 1918 Pbysiologiscbe Pflanzenanatomie. 5. Aufl. Leipzig. 




Fig. 12. I— /F Spaltoffnung von Amaryllis formo- 
sissima nacb Schwendenek. I Querschnitt, II balbe 
Flacbenansicbt, III Flacbenansicbt der gesciilossenen, 
IV Flacbenansicbt der geoffneten Spaltoffnung. F, VI 
Schema: &klarung im Text. 
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scMu.i entstelit, aber doch so, dal^ Gase, speziell Wasserdainpf, Dicbt in nennens- 
worter Welse zwischen ihnen durchpassieren konnen, die stoioatare rranspiration 
also iinterdruckt wild. Durch Wechsei im Zell en inn endruck kann mm die Pflanze 
der Spalte sehr verscMedene Weite geben. Beobachtet man Spaitoffniingen unter 
dem Mikroskop, so kann man leicht die Wirkung der Drnckseliwankimgen ini 
Innern der ScMieBzellen demonstrieren, derm sind die Spalten offen, so karm man 
sie durck Einwirknng plasmolysierender Losxingen rascli zum ScMiiS bringen, imd, 
wenn man wieder Wasser zusetzt, sieht man bald von neneni die Oeffnung eintreten. 

Iiihaltsstoffe- der SelilieBzelleii. Lloyd wies nacli^ dafi der 
Inhalt der ScklieBzellen mit der Weite der Spalten wecliselt: Bei 
gesckiossenen Spalten fiihren sie gewohnlicli Starke (eine Aiisnaliiiie 
macht nacli Hagen die Zwiebel, in deren Scliliefizellen sicli nie Starke 
findet, ’und die winterharten Pflanzen, deren Scliliefizellen in der 
kalten Jabreszeit bei geschlossenem Spalt Oel ^0? daneben aucli Zncker 
nnd Gerbstoffe entkalten), und die Schliefizellenstlrke scliwindet im 
selben Mafi, als sick die Spalten offnen, iim dnrck rediizierenden 
Zucker ersetzt zu warden. Diese TJmwandlung kann scknell vor sick 
geken; nack Iljin kann man in zunackst offenen, stkrkefreien, sick 
dann allmaklick scklieBenden SchlieBzellen bereits nack VV Stnnde 
Starke anftreten seken. Das deutet auf verschieden koke osmotiscke 
Werte im offenen und gescklossenen Zustande, und tatsacklick fand 
Iljin zunackst bei Steppenpflanzen, daB bei offenem Spalt der 
osmotiscke Wert der ScklieBzellen bei Grenzplasmolyse den der Epi- 
dermiszellen stark iibertrifft, um bei gescklossenen Spalten auf den 
der ietzteren kerabzusinken. 

OsHiotisclierWert der SclilieBzelleii. Nackdem dann Wiggans 
Gleickes gefunden katte, gelangen Steinbergek genanere Messungen 
des osmotiscken Wertes bei offener und geschlossener Spalte. Im 
ersteren Fall entsprack der Wert bei Grenzplasmolyse einer 1- bis 
2-molaren NaOl-Lbsung, die osmometrisck einen Druck von 45 bis 
90 Atm. entwickeln wtirde. In den Epidermiszellen belief er sick auf 
0jl5 Mol. NaClj und auf diesen Wert oder sogar etwas tiefer sank er 
in den ScklieBzellen gescklossener Spaltbffnungen. Stets war, soweit 
es sick, wie in den allermeisten Fallen um solcke ScklieBzellen kandelte, 
die Starke ausbilden konnen, der Starkegehalt der Spaltweite reziprok. 

Die gecaue Ermittelung der genazmten Werte auf plasmolytischeni Wege 
stblit auf Sckwierigkeiteu. Verwendet man als Plasmolytika die Safze von Kalium, 
Katrium oder aucE Baryum oder zumal Beryllium, so'dringeu sie sehr schnell in 
die SchlieBzellen ein und iiben auBerdem einen Eeiz aus, der die Verzuckerung 
der Starke bewirkt. Beide Vorgange, Eindringen des Baizes und Anatonose, tausehen 
dann leicht einen viel zu hohen osmotiscken Wert vor. Dienen andererseits langsam 
eindringende Losungen, etwa von Kalksalzen oder von Zucker zum Plasm olysieren, 
so bewirkt der Wasserentzug in den SchlieBzellen, daB aiis Zucker Starke gebildet 
wird, also Katatonose eintritt, wodurch der osmotische Wert zu gering erscheinen 
kann. Bel allzu starkem Wasserentzug kann es ferner zum Starkezert’all unter 
Biidung noch unbekanntex, aber osmotisch nicht leistungsfahiger Stoffe kommeu 

86) Lloyd 1908 Cam. Inst. Washington No. 82. 

37) Hagen 1916 Beitr. z. allg. Bot, 1 261. Ckugek. (1921 Ber. Bot. Ges. 
39 175) erkliirt das „Oel“ fiir »Mesophyllsekret". 

38) Iljin 1915 Beih. Bot. Cbl. 33 I 15 u. 36. 

39) WiGGANS 1921 Am. Journ. Bot. 8 30. Eosing 1908 Ber. Bot. Ges. *2(>a 1*6. 

40) Steinbekger 1922 Biol. Cbl. 42 405, 

41) Iljin 1922 Jahr. wiss. Bot. 61 670 u. 698; 1922 Bioch. Zeitschr. 132 
494, 511. Diese Salzeinwirkungen, zu denen auch noch Otte fl919 Diss. Munster) 
zu vergleichen ist, niachen es sehr wahrscheinlich, daB die von Kohl, Hagen u. a. 
Forschern beobachtete Oeffnung der Spalten unter dem JSinfluB von Diastase- 
losungen eine Wirkung der Salze war, die dem Fermentpraparat anhingen (vgl. 
auch Eijhland Biol. 
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Abgeselien von den genannten Stoffen, ftihren die ScMiefizellen 
in den meisten Fallen auch Clilorophyll , koniien also anch durcli 
Assimilation Zncker nnd Starke biiden. Dab die so gebiideten Assi- 
milate aber fur. den Meclianismus der Spaltoffnnngen nicbt unbedingt 
notig sind, zeigt die von KumiLER*^-) genauer stndierte Erscheinung, 
dab in gewissen normal funktionierenden Spaltoffnnngen Chloropliyll 
aucb febien kann nnd sick trotzdem in diesen jener eben gescliiiderte 
danernde Auf- nnd Abbau der Starke wahrend des Spiels der Spalt- 
offnnngen voilziebt. Man gewinnt den Eindruck, dab die in cbioro- 
pbyllbaltigen Scbliebzellen gebiideten Assimilate die Bedeutnng babenj 
die Verluste zu ersetzen, die bei der Hin- und Herverwandlung von 
Koblebydraten nnvermeidlicb sind, Verluste, die bei cbloropliyllfreien 
Scbliebzellen dann auf anderem Wege ausgeglicben werden mtissen. 

Dai3 die Oeffnungsweite der Spalte nicbt aliein von dem osmotiscben Wert 
der Scbliebzellen, sondern aucb von dem Gegendruck der Nacbbarzeilen abhangt, 
zeigt eine Beobacbtung von LEiraEB : Labt man Epldermisstiicke in Wasser 
iiegen, so sterben allmablicb aiie Epidermiszelien ab, die Scbliebzellen aber bleiben 
lange lebend, und der Spalt 5ffnet sich unnaturlicb vreit, obwobl nacb Steinberger 
ibr osmotiscber Wert dann gering ist (0,1-mol. NaCl). Aucb siebt man sofort eine 
Starke Spaltenoffnung, wenn man die Nacbbarzeilen ansticbt und so ibren Gegen- 
drucfc aufbebt (Linsbauer), Umgekebrt konnte aucb eine Driickzunabme in den 
Nacbbarzeilen einen passiven Verscblub des Spaltes berbeifiibren. Offenbar mub 
im stationaren Ziistande die Saugkraft der Scbliebzellen der der Nebenzellen 
gleicb sein (man miibte denn annebmen, dab erstere dauernd sttoer transpirieren 
als ibre Nacbbarn). Steigt in ersteren der osmotiscbe Wert, so steigt ibre relative 
Saagkraft, die sicb vegen der groben Debnbarkeit der Membran als Saugung unter 
Oeffimng des Spaltes aubert. Das Umgekebrte tritt bei Scbliebbewegung ein. 
Wenn sicb im oben genannten LEiTGEBscben Yersucb der Spalt abnorm weit offnet, 
so bat das seinen Grund darin, dab bier wegen des Todes der Nacbbarzeilen die 
absolute Saugkraft der Scbliebzellen sicb aubern kann. Xnwieweit nun unter nattir- 
licben Verbaltnissen Regulation des osmotiscben Wertes nicbt nur der Scbliebzellen, 
sondern aucb der Nebenzellen eine Rolle spielt, dariiber geben die Meinungen der 
x^iitoren weit aiiseinander. Schwendener^^^), aucb Steikberger ’*^) scbreiben den 
Nacbbarzeilen keine grobe, Leitgeb eine sebr grobe Wirksamkeit zu, Darwin 
vermittelt. Hagen fand in bestimmten Fmien nicbt nur in Scbliebzellen, sondern 
aucb in Nebenzellen Oel, das den gewobnlicben Epidermiszelien feblte, was viel- 
leicbt flir Aktintat der Nebenzellen spricbt^"). 


42) Kummler 1922 Jabrb. wiss. Bot. 61 610. 

48) Leitgeb 1886 Mitt. bot. Inst. Graz 1 123. Wabrend in diesem Fail die 
Scbliebzellen wider standsfabiger als die Epidermiszelien sind, kann nacb II jin 
(1922 Jabrb. wiss. Bot. 61 670, 698) bei sebr starkem Wasserentzng auch das Dm- 
gekebrte stattfinden. 

44) Ueber Saugkraftmessungen von Scbliebzellen vgl. Ursprung u. Bettm 
1918 Ber. Bot. Ges. 36 577, 599. (Die Forscher finden, dab die Saugkraft der 
Scbliebzellen stets grober ist, als die der Nebenzellen und belfen sicb mit der 
Annabme einer „inbomogenen Saugkraft"; vgl. spater im 5. Kap.) 

45) Schwendener, Anm. 34. 

46) Darwin 1898 Pbil. Trans. Bot 190 531. Ueber Beeinflussung des Spalten- 
zustandes vom Turgeszenzgrad der Blattzellen vgl. Bachmann (S. 80). Kummler 
(Anm. 42) fiihrt das mangelbafte Funktionieren der Spaltoffnnngen fiber cbioropbyll- 
freien Fartien panacbierter Blatter bei trockener Luft auf ungiinstige Wasser- 
fiihrung in solcben Fartien zuriick. 

47) Methoden zum Nacbweis der Oeffnungsweite der Stomata: 1) Kobalt- 
metbode, vorausgesetzt, dab die kutikulare Transpiration vernacbiassigt werden 
dart 2) Mikroskopiscbe Untersucbung von dicken Scbnitten im lebenden Zustande, 
Oder von diinneren Scbnitten oder Epidermisstreifen, die in absolutem Alkobol 
fixiert und in diesem beobacbtet werden (Lloyd). 3) Uebergieben des Blattes 
mit Kollodiumlosung ; Abzieben und mikroskopiscbe Betracbtung des Kollodium- 
bautcbens nacb Verdunstung des Aethers. 4) Injektionsmetbode: Man setzt kleine 
Tropfen von Paraffin ol oder Alkobol oder Petrolatber auf die spaltoffnungsfiibrende 
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Die Vergrofierung oder Verkleinerung der Spaltweite kdiinte 
im besten Fall proportional dem Radiuses) der Spalte die Tran- 
spiration beeinflussen. Tatsachlich sind die Spaltweitenftnderungea stets 
weniger w irk sain '***). In ruhiger Luft hSngt ja der Widerstand, 
den die Diffusion findet, nicht nur von der Spaltweite ab. sondern 
auch von der Dampfkuppe, und diese bleibt ungeandert, wenn 
die Spalten sich etwas verengern oder erweitern. In bewegter Luft 
aber stellt der Porus nur ein Stuck des ganzen aucb noch durcb 
Atemhbhle und Interzellularen gegebenen Diffusionssystems vor, und 
seine Aenderung kann also nicht den weitgehenden EinfluB haben, 
wie wenn sie allein die Transpiration beeinflufite. Wenn man dem- 
nach die Bedeutung der veranderlichen Spaltweite nicht uberschatzen 
darf, so ist doch absolut einwandfrei festgestellt, dafi sie die Tran- 
spiration reguliert, und vor allem inuJB betont werden, dafi bei volligem 
SchluB der Stomata die stomathre Transpiration ausgeschlossen wird 
und nur die kutikulare iibrig bleibt. 

SpaltSffnungsspiel und AuRenwelt. Wir betrachten nun die 
AuBenfaktoren, die von maBgebender Bedeutung fur das Spiel der 
Spaltoffnungen sind, und nennen da in erster Linie die Dampfspannung 
der Atmosphare. Ein reichlicher Wassergehalt der Luft muB aus 
physikalischen Griinden die Transpiration hemmen; er bewirkt aber 
auch ein weites Oeffnen der SchlieBzellen, und dadurch wird seine 
rein physikalische Wirkung mehr oder weniger kompensiert. Um- 
gekehrt ist es mit trockener Luft, die zwar verdunstungsfBrdernd 
wirkt, aber doch die Transpiration herabsetzen kann, weil sich beim 
beginnenden Welkwerden die SpaltBffnungen schlieBen. Das gilt, ent- 
gegen anders lautenden Angaben, auch fUr die Pflanzen feu ch ter Stand- 
orte"®); allerdings kann es vorkommen, bei allzu raschem Welken, daB 
die Spalten sich nicht rechtzeitig schlieBen; in anderen Fallen/’M findet 
bei starkem Welken erst eine energische Oeffnung, dann erst SchluB 
der Spalten statt; in solchen Fallen dttrfte die fiir die SchlieBbewegung 
erforderliche Herabregulation des osmotischen Wertes der SchlieBzellen 
mit der raschen Veranderung der AuBenbedingungen nicht gleichen 


FJaclie. Paraffin 51 dringt nur durcli sehr weit geoffnete, Alkoliol aueii dureli 
mittelweit geoffnete, Petroiather auch durcli sehr wenig geoffnete SpaltoffniingeB ein. 
Unterbleibt jegliche Injektion des Blattes, so sind die Stomata gan 2 ; versehlosseu 
(Molisch 1912 Zeitschr. 1 Bot. 4 106; Stein 1912 Ber. Bot. Ges. :50 66; ISTeger 1912 
ebenda 179; Dbngler ebenda 452; Kamerling 1913 ebenda SI 4S3. Kritik bei 
StIleelt 1916 Svensk. bot. Tidskr. 10 37; Weber 1916 Ber. Bot. Ges. S4 174. 
5) Porometer, vgl. oben S. 71. — Je nach dem Bau der Stomata und der Leistungs- 
fahigkeit ihres Mechanismus erhalt man recht verschiedene Werte, wenn man bei 
verschiedenen Versuchspflanzen das Verhaltnis der maximalen zn der minimaien 
mittleren Porenweite der Stomata unter verschiedenen Bedingungen vergleit'ht. 
Lloyd erhielt z. B. bei Verbena und anderen Pflanzen durchsehnittfich 4J/“Bach- 
MANN bei anderen Pflanzen nur 1,5. Aus Porometerzeiten , die Darwin bei 
Kirschlorbeer, Kapuzinerkresse u. a. beobachtete, berechnet Bachmanx das Ver- 
haltnis 3,1 bei diesen Pflanzen, wahrend Darwin zu einem weit groSeren Werte 
kam, da er die Spalten weiten nicht der vierten, sondern der Quadratwurzel aus 
dem reziproken Wert der Porometerzeiten proportional setzte (Bachmann I. c.;. 

48) Brown und Escombe fiihren aus, dall man den elliptischen Porus zuerst 
in einen flachengleichen Kreis zu verwandein hat, dessen Kadius dann fiir die 
Transpiration maigebend ist. 

49) Benner 1910 Flora 100 451. Livingston u. Estabhook 1912 Bull 
Torrey Cl. 39 15. 

50) Linsbader 1917 Flora 109 100. 

51) Darwin 1. c. Laidlaw u. Knight 1916 Ann. of Bot. 30 47. 
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Schritt lialten konnen^^). In anderen Fallen liandeit es sicli darum, 
dafi die Nebenzellen absterben und nun die Scbliefizellen ibre ab- 
solute Saugkraft auBerii. Interessant sind hier zumal neue Beob- 
achtungen Iljins: MaBiger Wasserverlust lost Starkebildung in den 
Scbliefizellen und Scblufi der Stomata aus; tiberscbreitet der Wasser- 
yerlust aber gewisse Grenzen, so hort die Bildung yon Starke aus 
dem Schliefizelienzucker auf, und die scbon gebildete Starke zerfallt 
in nocb unbekannte Produkte; der Spaltoffnungsapparat wird so 
scbliefilicb irreparabel geschadigt Uebrigens vertragen die verschie- 
denen Pflanzen einen yerscbieden starken Wasseryerlust obne ScliMdi- 
gung der Stomata. — Halbparasiten (Kap. 14) sollen nach Kamerling 
beim Welken die Spalten nicht scbliefien und so energisclie Saug- 
kr^fte auf ibren Wirt ausiiben^^). Nocb mebr als eine feucbte Atmo- 
spbare muB naturlicb die Benetzung mit Wasser auf eine weitgehende 
Oeffnung der Stomata binwirken. Damit stimmt der Erfolg in einem 
Versucb WiESNEiis^^jj der nach Eintaucben der Blatter in Wasser 
bedeutende Transpirationssteigerung fand. Unter Umstanden kann 
auch der entgegengesetzte Erfolg eintreten Steinberger (1. c.) 
fand, dafi die Scbliefizellen mancber Pflanzen auf ubermafiige Wasser- 
zufubr mit Senkung des osmotiscben Wertes unter Starkebildung ant- 
worten. Vielleicht ist bierbei Sauerstoffmangel beteiligt (ygl. auch 
Iljin 1. c.). 

Auf das Licht®^) reagieren die Spaltoffnungen derart, dafi mit 
dem Einsetzen starkerer Beleucbtung ein weiteres Oeffnen der Spalten 
eintritt. Damit ist dann naturlicb die Gefabr einer zu grofien Wasser- 
dampfabgabe gegeben, da aucb rein pbysikaliscb das Licbt die Ver- 
dunstung befordert. In vielen Fallen kann aber dem Scblaffwerden 
der Blatter dadurch yorgebeugt warden, dafi beim ersten Welken trotz 
direkter Besonnung ein Scbliefien der Stomata erfolgt. Nacb Lins- 
bauer bewirkt allzu intensives Licbt wiederum Scblufi der Spalten 
bei Scbattenpflanzen; die Stomata der Heidelbeere scbliefien sicb 
bereits bei niedrigerer Intensitat als die der Preifielbeere Bei 
Verdunkelung bat man meistens Spaltenscblufi konstatiert. — Be- 
sonders wicbtig ist, dafi diese Reaktionen aucb bei denjenigen Spalt- 
offnungen erfolgen, die kein Cbloropbyll in ibren Scbliefizellen fiibren. 
Das Licbt offnet also den Spalt nicbt etwa dadurcb, dafi es die Koblen- 
saureassimilation ermoglicbt, yielmehr iibt es einen „Reiz“ aus und 
yeranlafit so Ueberfiibrung der Scbliefizellenstarke in Zucker; Dunkel- 
beit bat den- Gegenreiz zur Folge. — Was chemische Beeinfiussung an- 
gebt, so sind oben die wicbtigsten Erfabrungen bber Salzwirkung scbon 
mitgeteilt; wabrend es wobi zweifelbaft ist, ob solcbe Wirkungen 
in natura eine sebr grofie Rolle spielen, ist die wicbtige Linsbauer- 
scbe Beobacbtung, dafi Koblensaureentzug auf Oeffnung, Kohlens^ure- 


52) Iljir 1915 Beib. Bot. GbI. 32 I 15. Nacb Steinberger (1. c.) scbliefien 
Scbwimmbiatter ibre Spaltoffnungen nur langsam. 

53) Kamerlirg 1914 Ber. Bot. Ges. 32 18. 

54) WiESNER 1882 Sitzungsber. Wien 86. 

55) Kohl 1886 Die Transpiration der Pflanzen etc. Braunschweig. 

56) Linsbauer zit, unter 50. Gray u. Peirce 1919 Am. Journ. Bot. 6 131. 

57) Auf die nocb nicht sprucbreife Frage nacb der Wirkung von mono- 
cbromatiscbem Licbt auf die Spaltoffnungen kommen wir spater zu sprecben (vgl. 
IWAROEF zit. S. 67). Beachtenswerte Angaben iiber die Scbnelligkeit der Eeaklion 
bei Licbtscbwaiikungen (Oxaiis) bei StIlfelt 1921 Medd. f. Sfcat. Skogs Fors. • 
IS 221, 
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ansammlung auf ScMilB hinarbeitet, gewiB aucb von biologischer Be- 
deutnng. Auch den Einflufi von Temperaturanderungen auf die 
Spaltweite hat man studiert. Wir gehen pf diese Studien nicht 
ein “®). Begreiflicherweise verhalten sich oft die Spaitbffnungen auf den 
beiden Seiten eines Blattes verschieden, da sie sich in verschiedenen 
Bedingungen befinden. So kbnnen die oberen, als die mehr expo- 
nierten, geschlossen, die unteren offen sein, weil auf der Blattunter- 
seite das Dampfdruckdefizit geringer ist. Sehr beachtenswert ist 
es aber, dafi beiderlei Spaltoffnungen auch unter gleichen AuBen- 
bedingungen verschieden reagieren kbnnen, also innerlich spezifisch 
verschieden sind in ihrem Verhalten gegen die AuBen welt "''■*). 

TUgliclie Periode dcr Spaltenweite. Nach alledem ist es be- 
greiflich, daB wir an den nattirlichen Standorten der Pflanzen eine 
tagliche Periodizitat in der Oeffnungsweite der Stomata finden. 
Nachdem im allgemeinen nachts die Spatten mehr oder minder ge- 
schlossen waren , pflegen sie sich morgens rasch zu Sffnen; zu 
welcher Zeit sich das Maximum der Oeffnungsweite zeigt, hangt ganz 
von den Pflanzen, der Witterung, dem Standort, also auch von der 
Jahreszeit ab. Im allgemeinen setzt urn Mittag, an heifien Orten oder 
trockenen Tagen schon friiher, wieder SchlieBbewegung ein. Manchmal 
findet nachmittags wieder eine ieichte Oeffnung statt, dann erfolgt 
wieder SchlieBbewegung. Das Minimum der Spaltenweite wird viel- 
fach ftir Mitternacht angegeben. 

Oenauere Untersxichuugen zeigen dann erst, wie fein der Apparat reagiert. 
Bei jeder kurzen, etwa durch einen Regenschaiier bedingten Verdunkeliing wird 
SchlieBbewegung ausgeldst; an Tagen, an denen der Himmel bedeckt ist, oEfnen 
sich die Spalten viei weniger weit als an sonnigen Tagen, vorausgesetzt, daB an 
solchen das Dampfdrnckdeiizit, das seinerseits auf SchluB hinarbeitet, nicht zu 
groB ist, usw. Auffaliende Abweiehungen von diesem allgeuxeinen Gang werdeii 
tiir manche Pflanzen ~ seit Leitgbb — angegeben, bei denen auch nachts die 
Spalten weit geoffnet sind (z. B. Orchideen, Kartoffel), sei es aiis spezifisehen 
Gr linden, sei es infolge von groBer Feuehtigkeit, Temperatureinfllissen o. ii. 

Sehr genaue Angaben auf diesem Gebiet verdanken wirz. B. STErNinsiiuEU ®^), 
die zumal an Holzern den tagiichen Gang der Spaltoffnungsweite unter Kontrol- 
lierung des osmotischen Wertes der SehlieBzellen ermittelte, sodann Bacflmaxx^'-), 
der in auBerst feinen Untersuchungen feststeilte, daB bei seioen Versuchsobjekteii 
sich das Minimum der Spaltenweite schon uni 6 Uhx nachmittags zeigte. Dann 
setzte eine die ganze Nacht uberdauernde, sehr langsame, morgens friia aber eine 
sehr lebhafte Oeffnungsbewegung ein, die bis gegen Mittag ahdauerte; bis zum 
Spatnachmittag fiel dann die Spaltenweite steii ab. woraut das Spiel von neuem 
begann. 

Der jeweilige Gang der Spaltenweite zeigte sich ini allgemeinen abhiingig vom 
Gang des Damp fdruckdefizits und der davon abhangigen Turgeszenz des Biattes, 
indem Turgorsenkung des Blattgewebes auf SchluB, Tiirgorsteigerung auf <..)effnen 
hinarbeitete. In denjenigen Tageszeiten aber, in welchen das nicht zutrifft, \ ielmehr 
trotz sinkender Turgeszenz des Blattgewebes die Stomata sich offnen, z. B. am 
Vormittag, wird der JBinfluB der sinkenden Turgeszenz des Biattes auf die Spalten- 
weite durch die direkte Beeinflussiing der Spaltoffnungsapparate durch das Licht 
durchkreuzt und aufgehoben. 


68) Ueber SchluB der Spaltoffnungen durch Erschiitteruug vgl. KxiGHT, 
s. Anm. 23. Ueber anomale Reaktiouen an Spaltoffnungen abgeschnittener 
Sprosse: Bubgersteix 1920 Verb. Oesterr. Bot.-zool. Ges. 17 13(3. 

59) Ruhland 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 481. 

60) Lloyd 1908 1. e,- Livinustojst u. EsTABitooK: 1912 Bull. Torrey Club. 19. 
Gray u. Peirce s. unter 56, Wigoanb s. unter 39. Loftfield 1921 Carnegie 
Inst. Washington. Vgl. auch Meyer u. Deleano 1911 Zeitsehr. f. Bot. 657. 

61) STErXBERGER s. UEtcr 40. 

62) Bachmanx s. unter 10. 
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Unser Autor fiihrt also den Gang der Kurve der taglichen Feriodizitat des 
Spaltenzustandes einmai auf eine indirekte Bceinflussung der Stomata dureli das 
Dampfdruckdefizit, von dem die Tnrgeszenz des Biattes abhiiogt, sodann aiii: 
direkte Beeinfiussung durch andere Faktoren — Licht — zuriick‘^‘% 

RelatiTe Transpiration, Naclidem wir das Spiel der Spalt- 
dffnungeii kennen gelernt liaben, wenden wir nns noclimals dem Be- 
griff der relativen Transpiration, d. h. dem VerMltnis der absoluten 
Transpiration eines Pflanzenteils zn der Evaporation einer damit ver- 
gieichbaren WasserfMcbe oder eines Atmometers zu. 

Wir finden, dafi diese relative Transpiration stark mit den Lebens- 
bedingungen wechselt, sich hebt oder senkt, was auf einen regula- 
toriscben Vorgang im PfianzenkSrper scblieJBen laBt, und es kann gar 
nicbt bezweifelt werden, dafi in erster Linie das Spiel der Stomata 
es ist, das bier regulierend eingreift. Wenn z. B. friih morgens die 
relative Transpiration zuzunehmen pflegt, so liegt das daran, dafi sich 
die Weite der Spalten unter dem EinfiuB der zunehmenden Beiiclitung 
vergrbfiert. Um ein wei teres Belegbeispiel dafiir zu nennen: Stein- 
BERGEE fand, dafi der Gang der relativen Transpiration, wie er von 
Livingston beschrieben wird, sich deckt mit dem Gang des osmoti- 
schen Wertes in den Schliefizellen. 

Dagegen gibt es auch eine ganze Zahl gewichtiger Angaben, dafi 
die relative Transpiration nicht immer dem Spiel der Spaltbffnungen 
konkordant geht So sinkt sie z. B. mittags, ehe die Spaltoffnungen 
ihre Schliefibewegung eingeleitet haben und dafiir bietet sich un- 
gezwungen die folgende Erkiarung: eine Regulation der Transpiration 
muB auch dadurch erfolgen, dafi bei nicht hinreichend starkem Wasser- 
nachschub und sehr lebhafter Transpiration die Zellsafte und die mit 
diesem in Gleichgewicht stehenden Wande der an die Interzellularen an- 
grenzenden Zellen wasser^rmer werden, dadurch wird ihr Dampfdruck 
geringer und die Wasserdampfabgabe auch Dieser Vorgang muB die 
atmometrisch festgesteilte relative Transpiration auch ohne Aenderung 
der Spaitenweite herabsetzen, denn ein Atmometer hat eine por5se, aber 
keine quelibare Wand. Die Amerikaner nennen diesen Vorgang „incipient 
drying‘s, und ob dies oder ob Regulation der Spaitenweite wichtiger 
ist fiir die relative Transpiration, dariiber haben sich viele Gelehrte 
gestritten Im allgemeinen wird wohl Bachmann^'^) das Richtige 
treffen, wenn er sagt, dafi dann, wenn bei einer Pflanze das Verhaltnis 

63) Ueber Abhangigkeit des Spaltenzustandes vom Turgeszenzgrad des Biattes 
vgl. auch Darwin 1912 Eef. in Zeitschr. f. Bot. 4: 142. 

64) Steinbeeger 1, c. Bachmann (S. 67) fiihrt aus, dafi, wenn man die 
Spaitenweite der 4. Wurzel aus dem reziproken Wert der Porometerzeiten pro- 
portional setzt, man sehr gut aufeinander passende Werte fiir das Verhaitnis 
Maximum zu Minimum der Spaitenweite und das Verhaitnis der relativen Tran- 
spirationsgrofie bei maximaler zu der bei minimaler Spaitenweite. 

65) Vgl. u. a. Munschee 1915 Am. Journ. Bot. 2 487; Sheeve 1914 PubL 
Carnegie Inst. Washington No. 194; Knight 1917 Ann. of Bot. 31 221. 

66) Livingston, Beown 1912 Bot. Gaz. 53 309. 

67) U. a. Euhland 1915 zit. unter 59. Eippel 1919 Beih. Bot. Cbl. 3^ (I) 187. 

68) Livingston u. Beown 1912 Bot. Gaz. 53 309. Vgl. zumai Eennees 
scharfsinnige Kritik. 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 641 Anm. (In den Fallen, in 
denen die kutikulare Transpiration nicht vernachlassigt werden darf, mufi natiir- 
lich auch in den Schichten der kutikulabedeckten, transpirierenden Aufienzell- 
wiinde ein steiles Dampfdruckgefalle bei mangelhaftem Wassernachschub sich bilden, 
und die relative Transpiration sich senken.) 

69) Zit. unter 10. Vgl. auch fiber den Gang der Transpiration im Walde und 
an offenen Standorten: Ceibbs 1919 Bot. Gaz. 68 262; 1921 71 289. 

Beiiecke u. J ost, Pflanzenphysiologie. Bd. I. r ■. 
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des Maximums zum Minimum der Spaltenweite reclit groJ3 und um- 
, 0 -ekehrt das Verhaltnis des Maximums zum Minimum des Dampf- 
druckdefizits an dem betreffenden Standort recht klein ist, das Spiel 
der Stomata ausschlaggebend sein wird, im umgekehrten Fall aber die 
Bedeutung des incipient drying gesteigert werden durfte^“). Audi 
muB die spezifisch verschiedene Reaktion der Spaltoffnungen von 
Bedeutung sein: Reagieren diese mehr auf Feuchtigkeitsschwankungen 
als auf Licbt, so werden wesentlich sie die relative Transpiration 
beeinflussen, andernfalls aber . wird das incipient drying als regu- 
lierendes Moment in den Vordergrund treten 

Nach alledem kann kein Zweifel bestehen, daB die Pflanze in den 
Spaltbffnungen wichtige Regulierungsapparate fiir die Transpiration 
besitzt, die namentlicb dann ihre Aufgabe vortrefflich erfullen, wenn 
die auBeren Bedingungen der Wasseraufnalime und -abgabe annahernd 
optimale sind, d. h. sich nicbt denjenigen Extremen nahern, die pflanz- 
liches Leben tlberbaupt nicbt metir gestatten. WoIIte man versuchen, 
eine unserer landwirtschaftlichen Kulturpflanzenj Getreide oder Tabak, 
unter den Bedingungen zu kultivieren, die wir in der Wuste oder in 
der dunstgesattigten Luft des tropischen Regen waldes antreffen. so 
wtirde ein solcber Versucb fehlscblagen. Dementsprechend zeigt aiidi 
die Bntersuchung der Pfianzen, die in der Natur solche extreme Stand- 
orte bewohnen, eine Menge von Einrichtungen, die in einem Fall die 
Transpiration auf das auBerste MaB einschranken. im anderen mog- 
lichst fOrdern mflssen ’-). 

Die Pfianzen trockener Standorte, die Einschrankungen in der 
Transpiration aufweisen, nennt man Xer ophy ten die in feucbter 
Umgebung gedeihenden dagegen Hygropbyten; zwischen ihnen 
steben die sogenannten Mesopbyten, die typiscben Landpflanzen, 
zu denen z. B. unsere Kulturpflanzen gebdren. Wenn wir bisber in 
erster Linie die Verbaltnisse der Mesopbyten im Auge batten und iiur 
gelegentlicb auf die beiden anderen Skologischen Gruppen binwiesen. 
so wollen wir nun kurz aucb auf Xero- und Hygropbyten eingeben. 

Xerophyten. Eine Einscbrankung der Transpiration, die stets 
durcb pbysiologiscbe Versucbe festgestellt werden muB. nicbt iedig- 
licb aus morpbologiscben Merkmalen erscblossen werden kann er- 
folgt bei Xeropbyten zunacbst durcb besondere Stellung und Form 


70) Manehmal kann eine vorubergebende Heraufsetzung der relativen Tran- 
spiration vielleicht damit erklart werden, dafi in den Leitbiindeln der Blatter bis dahin 
zusamrnenhangende, gespannte Wasserfaden reifien; die Saugkraft der Blattzellen 
kann sicb dann als Saugung geltend macben, sie werden wasserreicher und werden 
infolge derdadurebbedingtenHeraufsetzungibresDampfdruckes starker transpirieren. 
(Bakke 1914 Jonrn. of Ecol. 2 148; Baeke u. Livxxgstox 1916 Phys. Res. 1912.) 

71) Kotght (1917 Ann. of Bot. Si 351) weist darauf bin, dall die Evaporation 
eines Atmometers oder einer freien Wasserflacbe und die Transpiration eines 
PflanzenteUes immer nur bei derselben Windstarke verglicben werden diirfen, da 
wir bei verschiedenen Windgesebwindigkeiten aueb ohne innere Eegulationen bei 
der Pflanze ganz verscbiedene Verhaltniswerte bekommen wiirden, und Sierp und 
Noack (Anm. 17) kommen zu ganz demselben Ergebnis, dafi sich Evaporation de.s 
Atmometers und Transpiration der Pflanze bei einem Wechsel der Aiifienbedingungen 
im allgemeinen und der Windgeschwindigkeiten im besonderen in versehiedener 
Weise andern konnen. 

72) Haberlandt 1918 Pbysiologiscbe Pflanzenanatomie. 5. Aufl. Schimper 
1898 Pflanzengeograpbie auf biol. Grundlage. Jena. Stahl 1893 Ann. Buitenzorg 
11 98; 1896 Ann. Buitenzorg 13 137. 

73) Vgl, dazu Renner 1915 fldwb. d. Naturwissensch. 10 064. 

74) Kamerling 1914 Flora 6 433. 
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der Blatter. Ilire fMclienformige Ausbreitung begilnstigt die Tran- 
spiration zu sehr, besonders- wenn _ die ganze Blattflache der Ein- 
wirknng der Sonne ansgesetzt ist. . Dementsprecbend kennt man 
Pfianzen, die der starken Bestrahlung dadurcli ausweicben, dafi sie 
. Hire Blattflacben vertikal ricliten [KompaBpflanzen Eucalyptus etc.] 
imd vox alien Dingen aucla solclie, die imstande sind, den Blattflaclieii 
je nacli Bedtirfnis eine verschiedene Lage zum einfallenden Licbt zu 
geben. Nocli energisclier wirkt naturlicli eine Oberflacbenverkleine- 
rung, wie sie durch Einrollung eines fldcbenformig angelegten Blattes 
Oder durcb Vermeidung der Flachenfornij Annaherung an die Kugei- 
gestalt [Kakteen ' 0 Eupborbiaceen etc.] erzielt werden kann. Die letzt- 
genannten PflanzeUy die man aucb Sukkulenten nennt, konnen dank 
ihrer fleiscbigen Bescbaffenbeit im Blatt, Stamm oder Wurzel einen 
Wasserspeicber ausbiiden, der sicb in Zeiten des Deberflusses reichlich 
niit Wasser fuiit und der dann mehr ais 1 Jabr Wasser fiir die Tran- 
spiration liefern kann obne Neuaufnabme aus dem Boden. Wir borten 
scbon, dab die Kakteen ein oberflacbiicb verlaufendes Wiirzelsystem 
besitzen, mit dem sie Eegenwasser im Moment, wo es auf die Erde falit, 
aufnebmen; bolie osmotiscbe Werte zur Aufnabme fester gebundenen 
Wassers fehlen bier im Gegensatz zu anderen Xeropbyten, wo bohe 
osmotiscbe Werte bei starkem Sattigungsdefizit der Zellen gewaltige 
Saugkrafte entwickeln konnen (Fitting). Dementsprecbend sind die 
meisten dieser Sukkulenten in Gegenden zu finden, wo eine regelmaBig 
wiederkebrende Regenperiode existiert; an ganz trockenen Orten, vor 
allem in der Wiiste, die eventuell jabrelang obne Regen bleibt, feblen sie 
meist^'^). — Bei Sukkulenten kann also ein Transpirationsscbutz nur 
durch Obefflacbenverminderung, nicbt aber durcb die Struktur der 
Oberbaut der Blatter erzielt werden. Wo es sicb freilicb nicbt um 
Blatter Oder blatterersetzende Stamme bandelt, da seben wir bei 
Xeropbyten die weitestgehende Transpirationseinschrankung eintreten, 
die mdglicb ist, namlich Kbrkbildung. Als Beispiel wollen wir 
vor allem auf die Knolle von Dioscorea elepbantipes binweisen, die 
mit Korkplatten gepanzert ist^^). 

Neben der Gestalt und Lage der Blatter spieit aber in anderen 
Fallen namentlicb die Ausbildung der Blattepidermis, ibre Kutikula- 
risierung Behaarung®^), ibre Stomata eine groBe Eolle. Die Be- 


75) Kaksten 1918 Flora 111/112 48. 

76) Thoday 1921 Ann. of Bot. 85 585. 

77) Stahl 1920 Xaturw. Wochenscbr. N. F. 19 721. 

78) Ruhland bezeicbnet, um den Begriff Sukkulenz zaMenmaSig fassen zu 
konnen, als „ Grad der Sukkulenz^ den auf 1 qcm Oberflache entfallenden Wasser- 
gehalt; beim Buchweizen betragt er z. B. 1,3, bei dem wirklicb sukkulenten Aeonium 
20,3 usf. Vgl. aucb Dele 1912 Ann. of Bot. 20 410. — Nach Mac Dougal und 
Mitarbeitern (1919 Bot. Gaz. 07 405) soli die cbemische Grundlage der Sukkulenz 
in einer durcb Wasserentzug bedingten Umwandlung von wenig quellungsfahigen 
Hexosepolysaccbariden in stark quellbare Pentosane beruben. Dieser cbemische 
Unterscbied bedingt weitere Unterscbiede in der Quellbarkeit ; sukkulente Gewebe 
quellen starker in alkaliscben, nicbt sukkulente starker in sauren Medien. N^eres 
im Original; dort aucb weitere Literatiir (dazu Walter zit. S. 23). 

79) Mac Dougal 1912 Ann. of Bot. 20 71. Marloth, Das Kapland. Wiss. . 
Ergebnisse d. Tiefsee-Exped. Valdivia 2 3. Jena. Ueber die Frage der Aufnabme von 
Wasser durcb oberirdische Teile von Sukkulenten Schonland 1910 Trans. Roy. 
Soc. S. Afr. I 395, und Marloth ebenda 429. 

80) Ueber den Bau von Crassulaceen aucb Retche 1921 Flora 114 249. 

81) WiEGAND 1910 Bot, Gaz. 49 430. ^ Haufig trifft man bei Xeropbyten 
Verschleimung der Epidermis! nnen wan de, die infolgedessen beim Welken mehr 
Wasser abgeben, als andere Wande und dann dem Wasserstrom von innen nacb 
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wohner trockeaer Staadorte liabea meist eiae dicke Kutikula, derea 
Wirkaag aock weiter gesteigert werdea kaaa, weaa Wacbs aaf ihr 
aad ia ihr zar Ablageruag gelaagt, also weaa die Imbibitioasfahigkeit 
der mit der Luft ia direkter Beruhrung steheadea Teile der Pflaaze 
verriagert wird. Solche starke Kutikula dient auch reia mechaaisch 
als wirksaaies Hautskelet; auch durch dea Besitz kraftiger iaaerer 
mechaaischer G-ewebesysteme siad Xerophytea haufig ausgezeichaet, 
was begreiflich ist, da ihr Turgor oft behufs Gewiaauag geatigeader 
Saugkrafte starke Depressioa zeigt uad so als mechaaisch wirksames 
Momeat versagt (Hoflee, S. 57 Aam. 48). Auch die Ausbilduag voa 
lufterfalltea Haarea kaaa als wirksamer Transpiratioasschutz dieaea, 
da eia solches Haarkleid die Bewegungea der atmospharischea Luft 
voa der Pflaaze abhalt, eiaea „wiadstilleu Raum“ aa ihrer Ober- 
flache schafft. Doch auch bei Wiadstille wird es sich wirksam er- 
weisea, weil es das Diffusioasgefalle verkleiaeru muB. Haufig wird 
durch Verriageruag der Zahl der Stomata die Traaspiratioa eia- 
geschraakt, uad dazu kommt aicht selten eia besoaderer Bau dieser 
Apparate. Allerdiags ist aicht aur der Bau, soadern auch die 
Reaktioasweise der Stomata voa Bedeutuag: Die Blatter der PreiBel- 
beere siad xeromorpher als die der Heidelbeere; die Stomata der 
erstereu siad aber uater gleichea Bediaguagea weiter geQffaet, wo- 
durch eia gewisser Ausgleich herbeigefuhrt wird®-). Besoaders haufig 
sehea wir die SchlieBzellea auf dem Gruade voa Kaaaiea, die 
geradliaig oder gewuadea die Epidermis durchsetzea uad die ia 
ihrer Laagsausdehauag gleichweit oder mit Vereageruagea verseheu 
seia kSaaea. Uad so wie die eiazelae SpaltOffauag, so kaaa auch 
eiae Gruppe voa Spalthffauagea ia Riaaea oder Kryptea eia- 
geseakt seia. Alle diege Eiarichtuagea wirkea, wie aameatlich 
Rennee®^) gezeigt hat, aus dem Gruade traaspiratioashemmead, weil 
die Eatferauag zwischea dampfgesattigter laaealuft uad trockeaer 
AuBeuluft vergrofiert, das Diffusioasgefalle also verriagert wird; uad 
es ist besoaders zu betoaea, daB aicht aur im Wiad, soadera auch bei 
uabewegter Luft die Einseakuag ia diesem Siaae wirkt; auch geht 
ia all diesea Fallea die Wasserverdampfuag der Flache, aicht dem 
Durchmesser des Kaaals proportioaal. — la maachea Fallea sehea 
wir eia aaderes Priazip zur Verriageruag des Diffusioasgefalies ver- 
weadet: die Atemhohle wird kutikularisiert, die dampfgesattigte Luft 
also auf der laaeaseite der Spalte weiter zuriickgedrangt®*). 

Xerophyteastruktur treffea wir auBerdem bei aaderea Pflaazen- 
geaosseBschaftea, bei dea Epiphytea (S. 68); diese Pflanzea, die auf 
aaderea wachsea, ohue ia sie eiazudriagea, mtissea selbst in regea- 
reichea Tropea, wo sie ihre Haupteatwickluag habea, wahrend der 
Trockeazeitea eiaea Transpiratioasschutz habea®®). 

aafien einen hohen Filtrationswiderstand entgegensetzen. Die Epidermis welkt so 
starker als wenn sie mittels einer diinDen Wand an das unter ihr liegende Parenchym 
grenzen wurde und so wirkt die genannte Verschleimung transpirationseinachriinkend 
bei erschwerter Wasserzufuhr. Rennee 1915 Jahrb. wiss. Bot. 5(; CIO. Ebeuso 
wirkt Sehleim in der Vakuole der Epidermiszellen. Vgi. auch Walter zit. S. 23. 
Ueber anderweitige Funktionen der Schleimbildung bei Sanien ron Wustenpflanzen 
ygl. Mttebeck 1921 ref. in Naturw Wochenschr. 20 220. 

82) Nach Boysbe-Jensen;, ygl. Montfort 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 272. 

83) Renner 1910 Flora 100 451. Ueber die Zahl der Stomata von Xerophy ten 
s. auch Maximow (S. 85). 

84) Montfoet 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 257. 

85) Barsten 1913 Epiphyten, im Hdwb. d. Naturwissensch. 3 673. 
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„PseiMloxeropliyteii^^ Nnn gibt es aber eine gaize ZaM Ton 
Pflanzen, von denen man anf Grund ihrer Snkknlenz oder aucli anderer 
Gestaltnngsinerkmaie annelimen soiite, daB sie Xerophyten sind, die 
wir aber^ da sie ebenso stark oder anch nocb starker transpirieren 
als dtlnnblatterige, nacli unserer obigen Definition niclit zn den Xero- 
pbyten recbnen diirfen. Man hat auch vorgeschlagen, sie „Peudoxero- 
phyten^ "^^^) zn nennen. Hierher gehort von einheimischen Gewaclisen 
n. a. der bekannte Manerpfeffer. Freiiich mtlBte, wie Renner betont, 
noch imtersucht werden, ob solche Pflanzen nicht vielleicht dock iinter 
bestimmten Bedingimgen durch besonders hermetischen VerscMnB 
ihrer Stomata die Transpiration einschranken konnen. 

JSfaeh Maximow (1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 128) soil fiir alie Xerophytein 
— vielleicht mit Ausnanme der Kakteen nnd ahniicher Formen — nicht die Ein- 
schrankiing der Transpiration, sondern die Diirreresistenz, d. h. Fahigkeit, starkes 
Weiken dauernd zn ertragen, charakteristisch eein; er schlieiSt das aus Tran- 
spirations versuchen, bei denen abgeschnittene und in Wasser gestelite Sprosse von 
Xerophyten aus der armenischen Halbwiiste im Schatten, also jedenfalls nicht nnter 
extremen Bedingimgen und nicht bei erschwerter Wasserzufnhr, starker tran- 
spirierten als Mesophyten unter gleichen Bedingungen. Soviel ich sehe, kann darans 
nur geschlossen werden, dad unter den gekennzeichneten Bedingungen, aber nur 
unter diesen, die transpirationseinschrankende Wlrkung der verdickten Kutikula, 
des Haarkleides usw, der Xerophyten iiberkompensiert werden kann durch die 
Wirkung der, wie Maximow behauptet, bei Xerophyten zahlreiehen und wahrend 
der Versuche offenen Stomata. — Auf die beachtenswerten Angaben iiber den Tran- 
spirationskoeffizienten (water requirement der amerikanischen Forscher), d. h. das 
Verhaltnis des in der Vegetation speriode transpirierten Wassers zu der gebildeten 
Trockensubstanz kann nur hingewiesen werden. 

Ganz zweifellos nicht xerophytisch sind aber trotz 
ihrer Snkkulenz die Salzpflanzen „Halophyten ^‘5 wie wir sie z. B. an 
den Kiisten unserer Wattenmeere antreffen, da ihnen sehr Starke 
Wasserdurchstromung eigen ist, und (entgegen friiheren Meinungen) 
auch ihre Spaltdffnungen normal funktionieren, sich bei heliem Wetter 
offnen und bestenfalis eine etwas st^rkere Neigung zu Schliefibe- 
wegungen haben als die anderer Pflanzen. 

W'ahrend man friiher mit Schimper (1898 Pfianzengeographie) 
annahm, dafi die Sukkulenz der Halophyten ein Mittel sei, urn die 
Transpiration einzuschranken und so eine schadliche Anhaufung von 
Salzen in den Pflanzen zu verhindern, daB also, wie das Schlagwort 
hieB, der Boden „physiologisch trocken“ sei, ist man*^^) heute zu einer 
durch die ersten Arbeiten Schimpers 1891 (Indomalayische Strand- 
flora) iiber diese Fragen gesttitzten Anschauung zuriickgekehrt, daB die 
Halophyten Pflanzen sind, die im Gegensatz zu anderen auf saiz- 
reichen Standorten wachsen konnen und befahigt sind, ohne Schaden 
so viel Salz aufzunehmen, daB sie die behufs Aufnahme des Wassers 
aus dem salzreichen Boden notigen osmotischen Werte in ihren Zeil- 
saften erreichen, — womit nicht behauptet sein soli, daB die erf order- 
lichen Saugkrafte bei alien Halophyten ausschlieBlich durch Saiz- 
aufnahme geschaffen werden. Ob die durch die Salzaufnahme be- 
dingte Sukkulenz noch einen anderen Sinn hat, etwa irgendwie mit 
einer durch starke Welkfahigkeit hedingten besonders grofien Regu- 
lationsfahigkeit der Saugkraft zusammenhangt, bleibt noch zu ent- 
scheiden. 


86) Kamerling- zit. in Anm. 74. 

87) Dele 1911 Ann. of Bot. 25 485. 

88) Montfort 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 97. 
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WeGii®») unbeschadet der Richtigkeit obiger Ausfuhrungen Exem- 
plare einer „haIophilen“, d. h. reicMiche Salzzufubr vertragenden Spe- 
zies, die ohne Salz gezflchtet warden, starker transpirieren als solche, 
denen reicMicb Salz zugefuhrt wird, so liegt das, abgeselien von stoma- 
taren Beeinflussungen, daran, dafi die letzteren wegen des geringeren 
Dampfdruckes ibrer salzreichen Zellsafte, aus rein physikaliscben 
Grunden also, an dieselbe Atmospbare weniger Wasserdampf abgeben, 
ein Erfolg, der aucb obne jegliches Sukkulentwerden erzielt wurde. 

Durcb lebbafte Transpiration sind ferner ausgezeicbnet die 
MaiigTOvepflanzen trotz xeromorpher Ausbildung ibrer Blatter 

Ilochnioorpflanzcn. Aucb gewisse Hocbmoorpflanzen -'i) hielt 
man fruber fiir typiscbe Xeropbyten, bei denen die scbwacbe Wasser- 
durcbstromung verbindern sollte, dab die sauren oder sonst giftigen 
Bestandteile des Hoebmoorwassers sicb im Pflanzenkbrper ansammeln. 
Tatsacblicb sind aber die Hocbmoorpflanzen, die keineswegs durcbweg 
xeromorpb sind, dadurcb vor anderen Pflanzen ausgezeicbnet, daB sie 
in fur diese Pflanzen scbadlicbem Hocbmoorwasser ibre Wasserbilanz 
aufrecbt halten kbnnen. Der xeromorphe Bau vieler Ericaceen konnte 
aucb dadurcb erklart werden, da6 sie wintergrtin sind und im Winter 
der Boden tatsacblicb physiologiscb trocken ist''^), oder daB die Pflanzen 
nicbt tief wurzeln und dadurcb bei Senkung des Wassers im Boden 
die Wasserversorgung temporar gefabrdet wird^'^k Vielleicbt kann es 
sicb aucb zum Teil urn xeromorpbe Strukturen bandeln die als Relikte 
aus der Eiszeit zu betracbten sind®'*). 

Hygropliyteii. Bei den Hygropbyten, die Orte mit groBer 
Luftfeucbtigkeit bewobnen, finden wir Einricbtungen zur F Or de- 
rung der Transpiration. Als solcbe sind beschrieben worden: Gestalt 
und Lage der Blatter, die rascbes Ablaufen fliissigen Wassers, rascbe 
Trockenlegung der Spreite bedingen; Auftreten von gefarbtem Zellsaft 
und damit starker Erwbrmung der betreffenden Zellen; diinne, leicht 
permeable Kutikula; OberflacbenvergroBerung der Epidermis: Heraus- 
legen der Scbliefizellen an mOglicbst exponierte Stellen u. a. m. 

Von grOBter Wicbtigkeit fur die Pflanze ist aucb ibre Fahigkeit, 
die genannten, transpirationsfOrdernden oder bemmenden Einricbtungen 
je nacb aufieren Umstanden erheblicb modifizieren zu kOnnen Es 
besteht freilicb nur innerbalb gewisser Grenzen fiir die Pflanze die 
MOglicbkeit, bei ibrer Entwicklung sicb verscbiedenen Daseinsbedin- 
gungen anzupassen. 

Xutzen der Transpiration. Wir untersucben nun noch, ob die 
Starke Wasserdampfabgabe gewisser Pflanzen fttr ibr Gedeiben not- 
wendig oder natzlicb ist, da docb andere Pflanzen, die untergetaucbten 
Wasserpflanzen, obne Transpiration auskommen konnen. Diese Frage 


89) Vel. Ruhcand 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 409. 

90) v.^'Eabeb 1912 Ber. Bot. Ges. 31 277; 1923 41 227. 

91) Montfoet zit. unter 88. 

92) Gates 1914 Bot. Gaz. 57 445. 

93) BEEOMAJsr 1920 Ann. of Bot. 34 13. — Ueber den Versuch, die Xeroinorpbie 
mit langsamer Beweglicbkeit des Wassers im kolloidalen Humus zu erklaren, vgl. 
Sv. Oden 1919 Kolloidcbem. Beib. 11 75. 

94) Vgl. dazu Stockek 1923 Zeitsebr. f. Bot. 15 1. 

95) Blatter welken unter Umstanden am WaJdesboden zur Sommerszeit leicbt. 

weil zur Zeit ihrer Entwicklung im Prubjabr bei bobem Feuchtigkeitsgebait von 
Boden und Luft die Ausbildung xeromorpber Strukturen unterblieb (Geibbs 1921 
Gaz. 71 289. : 
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ist iiiclit von . alien' Forschem gleich beantwortet wordeiiy iiidem die 
einen die Transpiration fiir ein notwendiges Uebel'*®), die anderen filr 
eiiie nnentbebrliclie LebensauBernng hielten. Die Erfahrung hat nns 
nun darilber belehrt, dafi auf dem Gebiete der Plijsioiogie nichts fehler- 
liafter ist als Verallgemeinerungen, denn in mehr als einer Beziehung 
siiid Differenzen in bezug auf die fundamentalsten Lebensbedingungen 
bei Organismen festgestellt worden, denen man auBerlicli diese ver- 
schiedenen Anspriiche nicht ansehen kann; ohne spateren Erorterungen 
vorzugreifeny sei hier auf gewisse niedere Pflanzen aufmerksam ge- 
machty deren Existenzbedingung ein sauerstofffreies Medium bildety 
die sicli also in scharfen Gegensatz zu den gewohniichen sauerstoff- 
bediirftigen Organismen stellen. Es ware also verkelirt, wenn man 
alls der Tatsaciiej daJB einzelne Pflanzen ohne Transpiration existieren 
kdnnen, den Schhifi ziehen woiite, die Transpiration sei fiir alle un- 
notig. Eines ist ja klar: die Transpiration lafit sich bei der ganzen 
Struktur der Landpflanzen nicht vermeiden, denn mit ihrem Auf- 
lioren wiirde auch die Aufnahme und Abgabe anderer Gase von seiten 
der Pflanzen unmogiich werden, und damit hbrte die Existenzfahig- 
keit der Pflanze auf. Die Pflanzen trockener Klimate zeigen uns 
nun, wie weit eine solche Einsohrankung des Gaswechsels gehen kann. 
Wenn wir aber bei der Mehrzahl der Pflanzen solche Schutzmittel gegen 
Transpiration nicht finden, so diirfen wir nicht daraus schliefien, daB 
es diesen Pflanzen nicht moglich gewesen w^re, sie auszubilden, viel- 
mehr, dafi sie sie nicht notig batten. Und wenn wir schlieBIich Pflanzen 
finden, die Vorrichtungen treffen, ihre Transpiration zu steigern, 
so legt uns das doch den Gedanken nahe, die Transpiration als einen 
ntitzlichen Vorgang zu betrachten. In der Tat lassen sich Grtlnde 
zugunsten dieser Auffassung anfuhren. Es kann namlich keinem 
Zweifel unteriiegen, daB die Transpiration ein wichtiges Mittel liefert, 
die Bodensalze, deren Bedeutung noch zu besprechen sein wird, in 
groBerer Menge aufzunehmen; diese Salze bieten sich den Wurzeln 
in sehr starker Verdiinnung, und wenn sie aliein auf dem Wege der 
Diffusion den hochsten Zweigen eines Baumes zugefiihrt werden 
sollten, so wiirde das eine sehr groBe Zeit in Anspruch nehmen^^). 
Tatsachlich aber sehen wir die Salzlosungen in besonderen Leitungs- 
bahnen sich bewegen und bis zu den Zellen der Blatter vordringen. 
Dort erfolgt dann durch die Verdunstung eine Konzentrierung und 
Ansammlung des Salzes. Daneben darf eine andere Wirkung der 
Transpiration nicht iibersehen werden. Die Blatter sind dem Sonnen- 
lichte ausgesetzt, und indem sie mit dem Chlorophyll und un ter Urn- 
stdnden auch mit anderen Farbstoffen Licht absorbieren, mtissen sie 
sich notwendigerweise erheblich erwdrmen. Beobachtungen aber 
zeigen, daB die Temperatur der Pflanze im groBen und ganzen der 
Lufttemperatur folgt. Das ist nach dem Gesagten nur dann moglich, 
wenn der Erwarmung durch Absorption der Lichtstrahien dauernd eine 
Abkiihlung folgt DaB aber die Verdunstung abkiihlend wirkt, ist 
bekannt. Ist also die Verdunstung ein Regulator der Temperatur der 

96) VoLKEXS 1887 Flora der agypt.-arabischen Wuste S. 51. Berlin. Leclerc 
DU Sablo 3!T 1909 Eev. gen. 21 295. 

97) Fiir kleinere, krautige Pflanzen ist bei reichlicher Darbietung von Nahr- 
salzen die Transpiration fiir deren Kesorption begreifiicherweise von geringer Be- 
deutung (MtiNSCHER 1912 Am. Journ. Bot, 91 311). Nachtr. Anm. vgL noch Huber 
1923 Zeitschr. f. Bot. 15 465.- 
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Pflanzen,' so^wird man bei schwacb transpiriereiiden Gewaclisen eiiie 
Starke, Erwarmang in der Sonne beobachten miissen. In der Tat konnte 
Askenasy^^®) an Fettpflanzen sebr hobe Temperatnren beobachten. 

Wahrend Pfianzen wie Gentiana verhaltnismaBig wenig tiber die 
Lnfttemperatnr kamen, nahmen Fettpflanzen Temperatnren von iiber 
50 ^ G an. Die Beobachtnng gewinnt noch darum an Interesse, da,fi 
weitans die meisten Pfianzen so hohe Temperatnren gar nicht er- 
tragen konnen. Man sieht . also, wie anch die Resistenz gegen holie 
Temperatnr eine Eigenschaft derjenigen Pfianzen sein miiB, die im 
trockenen Kliina existenzfehig sind, und man begreift, dafi durchans 
nicht alle Pfianzen sich an solche Lebensverhaltnisse anpassen konnten. 
Da, wie wir gesehen haben, die Siikkulenteii gar keinen extremeii 
Transpirationsschutz besitzen, ware es von Interesse, zu wissen, wie 
stark sich die ansgesprochensten Xerophyten erwdrmen. 

' Elektrokultiir. Anf die Frage der Steigerung der Tianspiration durcli Ziifiihr 
voD Elektrizitat und die Bedeutung der sog. Elektrokultiir gehen wir niir kurz ini 
AnschlujS an eine Arbeit von Stern ’’'Tein. Die Fragesteliung ging aus von der 
Beobachtnng Lemsteoms, „daB in einer Glaskapiilare lei tend mit dem Boclen ver- 
bundenes Wasser nach oben stromt, wenn ein elektrischer Strom von einer dartiber 
befindiichen, negativ geladenen Metallspitze diirch Liift iind Kapillare ziini Boden 
flieit“. Wie bei Stern, wo aueh die enorme Literatur zitiert wird, nachzulesen 
ist, kann eine Beeinflussung der Transpiration duxch Elektrokiiltiir trotz vieler 
anders lautender Angaben nicht nachgewieseii werden, insonderheit aueh keine 
Beeinflussung der Spaltoffnungsweite. DaB durch elektrischen Wind, falis die 
Eiektrizitatsdichte hinreichend hoch und der eiektrische Wind sehr stark ist, viel- 
leicht, wie Gassner gefunden hatte, eine Transpiration ssteigerung erfolgen kann, 
gibt Stern zu, dock konnen nach ihm be! Freilandversuchen solehe Wirkiingen 
nicht in Frage kommen. Stopper weist aber daraiif hin, dai die Frage aoch 
nicht geklart ist und regt zur Untersuchung der Frage an, ob aueh vermehree 
Ionisation der Luft die Transpiration steigern konne. — VgL noch Bali.s 1913 
Ann. of Bot. 2? 103. 

Ueber. die , .noch , recht .ungeklarte Frage, warmii Kaiksalze die Transpiration 
fordern, Kalisalze aber hemmen, wahrend sie die Wasserabsorption im uingekehrten 
Sinne beeinflussen:,soilen,. ,vgi.' H ansteen-Cranner .(U eber Transpiration von 
Fucus zur Ebbezeit VgL ' Pein.gsheim' 1923 ■ Jahrb. wiss. Bot B2 244.) 

Wasserbilaiiz. , Die- Besprechung der' Transpiration hat iins gezeigt, daB es 
den Pfianzen nicht nur auf ein bestimmtes AusmaB der Transpiration ankommt, 
sondern ganz .besonders auf ein . harmonisches Yerhaltnis ■ zwisehen der Tran- 
spiration T und der gieichzeitigen Wasserabsorption A. Die Pflanze ist, wie aus 
der oben besprochenen Eegulierbarkeit der Saugkraft hervorgeht, stets bestrebt, 
T und A aufeinander einzustellen. Wenn die Regulation des einen Vorganges 
hinter der Aen derung des anderen mehr oder minder „iiachhinkt”, so wird T: A 
mehr oder minder von 1 abweiehen. — Schon Yesque fand 1S78, dalliinter inittleren 
Bedingungen der Feuchtigkeit, der Temperatnr, des Lichtes T ™ A sein kann. Bei 
sehr trockeher Luft war T : A 6, bei sehr feuchter Luft 0,6. Eine weitere Senkung 
dieses „Bilanzquotien ten" erzwang er experimentelL indem er die Wiirzeln eine 
Zeitlang in Luft hielt, also die Saugkraft kiinstlich erhohte; T : A sank danu auf 
0,24 herab. — Versiiche, den EinfluB von A auf T zu studieren, verdanken wir 


98) Askenasy 1875 Bot, Ztg. 3S441. Aehiiliche Beobachtungen bei Urspri'NO 
1903 Die physikalischen Eigenschaften der Laubblatter. Bibliotheca bot. Heft 60. 
Ferner bei Stahl 1909 Beitr. z. Biologie des Chlorophylls. Jena. Stahl sieht in 
den Rippen derartiger Sukkulenten Schutzmittel gegen zu staike Erwarmung. Ohne 
die Rippen wiirde ja die gleiche Lichtmenge auf eine k lei n ere Flaehe einfallen. 
Anch die senkrechte Stellnng der Kakteen wird als Erwarmungsschutz gedeutet 
(Rarsten 1. c.). DaB anch in den Tropen eine betriichtliche Erwarmiing der 
Biattlamina erfolgen kann, hat Smith gezeigt (1909 Annals of the Boyaf bot. 
Gardens Peradeniya 4 229). Bei einer Schattentemperatnr von 25—28^' ('‘‘zeigten 
Blatter in der Sonne trotz bestehender Transpiration 40-43" C. 

99) 1919 Zeitschr. 1 Bot. U 561. 

100) 1920 ebenda 12 529. 

101) 1914 Jahrb. wiss. Bot. IS 536. 
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Montfort : Worden die Worzeln aus \Vasser in 1 Proz. GaGl; iibertragen, 
so wurde dadurcli A wie anch T gehemmt, letztere GroBe also lediglicli dureii 
Hemmiing der Wasserziifuhr trotz gleichbleibender atmospharischer Bedingiingen 
verandert. Da aber die Hemmong von A der von T vorauseilte, wurde das 
Wasserdefizit stark gesteigert, und die Blatter welkten stark. ScblleBiieh kann 
T : A sogar unendlieb groB werden. Dabei wird aucb T sehr klein, durcb Spalten- 
scMoB und durcb „incipient drying". Wenn dann unter Umstanden gleicbwobl 
die Blatter obne Aenderung der 'AuBenbedingungen sicb wieder straffen kdnnen, 
so liegt das an einer innerlicben WasserverscMebung^^^) vom Stengel zum Biatt. — 
Werden solcbe gesalzene Pflanzen wieder in Wasser iibertragen, so schnellt zuerst A, 
dann aueb T wieder in die Hohe, letzteres wesentlicb infolge Oeffnung der Stomata. 
Dieser Vorgang kann also obne weitere Aenderung der Lebensbedingungen durcb 
Starke Wasserziifubr zum Biatt ausgelost w^erden (vgl. Anm. 46 u. 63). 


5. Kapitel. 

Die Leitiing des Wassers I. 

Wasservei'seliieliiiDg iimcrlialll) einer Zelle. Wenn Teile der 
Pflanze Wasser abgeben, andere Wasser anfnebmen, so mussen 
dazwiscben liegende Partien imstande sein, Wasser zu lei ten. 
Wasseraufnabme, -abgabe und -leitung voll- 
zieht sicb unter Umstanden an den ver- 
scbiedenen Teiien einer einzigen Zelle. So 
findet sicb auf lehmigen Aeckern bin und 
wieder eine Alge, Botrydium granulatum, die 
aus einer etwa stecknadelkopfgroBen, griinen 
Kugei bestebt, die dem Erdboden aufsitzt 
und in ibn mehrfacli verastelte farblose Aus- 
zweigungen sendet (Fig. 13) ; das ganze Ge- 
bilde entbalt nur einen einzigen Hohlraum, 
stellt also in gewissem Sinne eine einzige 
Zelle dar. Und ahnlich wie Botrydium breitet 
der einzellige Pilz Pilobolus sein Wurzel- 
system im Substrat aus und erbebt sich mit 
seinem keulenformigen, scblieJBlich zum Fort- 
pflanzungskorper umgebiideten Ende in die 
Luft. Wenn nun bei einer dieser Zellen, die 
wir uns wassergesattigt denken, die Tran- 
spiration einsetztj so wird zunacbst Wasser- 
dampf aus der M e m b r a n des oberirdischen 

Teiies der Pflanze entweichen; die Mem- Fig. 13. Botrydium granu- 
bran yerliert Quellungswasser. Dadurch aber- latum, ca. 25-faelf ver- 
werden in der Membran Krafte frei, die groBert. ISTacb Eostafinski 
eine Saugung auf das in der Nabe befind- in Sachs' Vorlesun gen. 
licbe, Yom Protoplasma festgebaltene Wasser 

ausiiben. Das Protoplasma seinerseits sucbt Deckung filr den Wasser- 
veriust in der Vakuole. Im selben Mafie, wie oben Wasser austritt, 

102) Montfort 1922 Zeitscbr. f. Bot. 14 97. Ueber das Verhaltnis von T : A 
vgl. aucb Eenner 1912 Ber. Bot. Ges. 80 642. 

103) YgL aucb Bachmaot zit. unter 10 (S. 67). 
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wird iiater Verringeruug der Turgeszeaz die Saugkraft steigen, und 
so wird Wasser aus dem Boden nacligesaugt. Das so in der Zelle 
entstehende Konzentrationsgefalle wird sich durch die Diffusion wieder 
ausgleichen. Eeicht bei lebbafter Transpiration die Schnelligkeit der 
Diffusion nicht dazu aus, so wird das Gefalle erbalten bleiben. Dock 
wird in diesem Falle durch starke Steigerung der Konzentration in 
den oberen Teilen der Zelle der Dampfdruck verringert und so die 
Transpiration automatisch eingeschrankt (S. 81). 

Wasserverscliiebung innerliaib einer Zellreihe. Nehmen wir 
nun an, Botrydium sei durch eine Scheidewand zwischen dem griinen 
transpirierenden Teile und dem farblosen, wasseraufnehmenden in zwei 
Zellen geteilt, so warden die nachsten Folgen der Transpiration bis 
zur Steigerung der Konzentration und ErhShung der Saugkraft des 
Zellsaftes in der grunen Zelle ganz dieselben sein wie oben. Diese 
grenzt aber jetzt nicht direkt an Wasser, sondern an die farblose 
Zelle; aus dieser also mu6 sie auf osmotischem Wege Wasser ent- 

nehmen, und sie kann 
das so lange , bis in 
beiden gleiche Saug- 
kraft herrscht. Zu 
diesem Gleichgewichts- 
zustand aber kommt 
es, solange die grUne 
Zelle transpiriert und 
solange die farblose an 
W asser grenzt, nie, denn 
auf jede Wasserent- 
nahme aus der farb- 
losen Zelle folgt Wasser- 
aufnahme aus dem 
Boden, und auf jeden 
WasserzufluB zur grti- 
nen Zelle folgt neue 
Transpiration. Es wird also in unserem Schema die durch Ver- 
dunstung der einen Zelle entstehende osmotische Saugung einfach 
auf die andere iibertragen, und es besteht somit kein wesentlicher 
Unterschied zwischen dem ersten und diesem zweiten Fall. — Nur 
wenig komplizierter wird die Sache, wenn wir die Transpiration 
eines mehrzelligen Pilzes betrachten, der teils im Substrat wurzelt, 
teils in der Atmosphare sich ausbreitet. In unserer Fig. 14 ist ein 
kleines Exemplar des Pinselschimmels abgebildet; die horizontalen 
Zellfaden sind im Substrat eingebettet, die aufrechten ,,Konidien- 
trager“ ragen in die Luft. Fiir unsere Zwecke konnen wir die 
ganze Pflanze auf das einfache Schema der Fig. 16 reduzieren : von 
den Zellen eines Zellfadens befinden sich A, B, C im Substrat, die 
anderen a, b, c etc. in der Luft. Wenn nun in einem solchen Organis- 
mus die Zelle a durch Transpiration unter Turgorsenkung Wasser 
verloren hat, so wird sie aus h neues zu erhalten suchen; aber 
auch b transpiriert und saugt ihrerseits von c; der Umstand, daB 
fiber b noch eine saugende Zelle sich befindet, muB also gerade so 
wirken, als ob b starker transpiriert hatte; zur saugenden Wirkung 
von 6 auf c addiert sich noch die von a, und so geht das fort, bis 
wir zu den wasseraufnehmenden Zellen gelangen, an denen das um- 
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gekelirte Scliauspiel ,wie an den abgebenden eintreten mufi:; auf A 
wirken die saugenden Krafte aller Zellen h etc., A deckt seineii 
Wasserverliist einerseits direkt ans der Umgebung, andererseits aus B, 
und so verteilt sicli abwarts die sangende Wirkung der Transpiration 
auf aile als Wurzel funktionierenden Zellen, vorausgesetzt, dafi trotz 
direkter Wasserzufulir die Saugkraft in A groBer als in B, in i? 
groBer als in C ist. 

Sebr iehrreicli wegen der quantitativen Durchfiihrung ist das folgende Bei- 
spiel fiir die Wasserv'erschiebung in einer Zellreihe, das wir bei Ren^teh^) finden 
iind das gieicbzeitig die wichtige Erkenntnis vermittelt, dai?} die Wasserbewegiing 
in der, Pflanze nicbt sowohi ein statisches, als eiii dynamisehes Frobiem ist: 
5 gleickartige Zelieii grenzen aneinander; die unterste schopft mit ibrer uiiteren 
Fiache Wasser, die oberste transpiriert mit der freien Stirnflache, nnd zwar so 
stark, dag der Filtration sstrom zur Ueberwindung einer Zelle 0,2 Atm. erfordert. 
Die Turgorsenknng in der untersten in Wasser stehenden Zelle betragt dann 0,2, 
in der obersten Zelle aber 1 Atm. Bringen wir aber die unterste Zelie aus dem 
Wasser in eine Losung, die 2 Atm. osmotischen Druck entwickeln kann, so mug 
nunmehr, damit statiscbes Gleicligewicht herrscht, in der untersten Zelie eine Turgor- 
senkung von 2,2 Atm. herrschen, in der obersten eine solche von 3 Atm. Damit 
aber der Losung seitens der untersten Zelle dauernd Wasser entzogen werden 
kann, mug der Turgor noch weiter gesenkt werden, und zwar um so weiter, je 
starker die Transpiration ist, da die Losung an der unteren Fiacbe der resor- 
bierenden Zelle konzentriert wird und die Diffusion zu langsam ist, um diesen 
Wasser veriust sofort wieder zu ersetzen. Wie Renner weiter ausfiilirt, braueht 
eine solche Turgorsenkung sich augeriicli keineswegs durch Welken bemerklicii zu 
macben. Ein Druck von etwa 10 Atm. reicbt aus, um Parencbyme straff zu macben, 
imd eine Senkung des Turgordruckes von etwa 20 auf 15 Atm. wiirde sicb augerlicb 
gar nicbt zu verraten braucben. Solcbe TJeberlegungen veranlassen unseren Autor 
weiter zu. der Annabiiie, dag soicb bobe Drucke nicbt mechaniscben Bediirfnissen 
dienen, sondern der Wasser versorgung (s. S. 31). 

Saugkraftmessungen. Dag die Wasserbewegung gegen das Gefalle der Turgor- 
senkung “) verlauft, konnte nun in vielen F^en aucb fiir Gewebe boberer Pflanzen 
nacbgewiesen werden. Ukspritno und Blum, denen wir die umfangreicbsten, mit 
groBer Geduld durcbgefiibrten Saugkraftmessungen •') verdanken, stellten z. B. 
fest, dag bei eben zulanglicber Wasserzufubr aus dem Boden die Saugkraft von 
den peripberen Wurzelzellen nach den inneren Rindenzellen ebenso wie der Wasser- 
strom ansteigt ; der Unterscbied kann bis 3 Atm. betragen. Sebwierigkeiten fiir 
die Erklarung macbt aber die Brscheinung, die unsere Autoren den „Bndodermis- 
sprung" nennen. Die Bndodermis ist bekanntiicb eine Scbeide, deren Zellen die 
Wurzelrinde von den inneren Partien, dem Zentralzylinder , in welcbem die 
Leitungsbabnen in vertikaler Ricbtung verlaufen, trennen, und da der Wasser- 
strom sie passieren mug, um zu den Leitungsbabnen zu gelangen, miigte man 
annebmen, dag in den Endodermiszellen die Saugkraft weiter ansteigt. Tat^ 
sacblicb aber fallt sie ab. Diese frappante Erscbeinung koante nun damit erklart 
'werden, dag das in den Gefagen in die Hobe steigende Wasser in der un- 
verietzten Wurzel in Zugspannung stebt — wir kommen darauf spater zuriick — , 
dag dann beim Herstellen der Scbnitte dieser Zug aufgeboben wird und darum 
die Saugkraft der an die GefaBe grenzenden lebenden Zellen infolge der Pra- 
paration sinkt. 

Ursprung aber lebnt soicb eine Erklarung ab und kommt zu der Hiifs- 
annabme einer „inbomogenen“ Saugkraft in den Endodermiszellen, d. b. die Saug- 
kraft soli im Zeliinneren nicbt nach alien Seiten gleicb sein, sondern nacb der 
Rinde bin starker als nacb dem Wurzelinneren. Jede Endodermiszelle wiirde danacb 
sowobl als Saug- wie als Druckpumpe fungieren, und wenn aucb die mittels der 


1) 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 617. 

2) Differenzen im Unterscbied des osmotischen Wertes sind zur Erreicbung 
eines Saugkraftgefalles nicbt erforderlicb. Kur bei vollkommener Entspannung der 
Zellen eines Gewebes wiirde Gleicbbeit des osmotischen Wertes dies Gefalle ver- 
nicbten; tatsacblicb aber steigt dieser Wert im allgemeinen von der Basis zur Spitze 
an f'vgl. die Literatur S, 30). 

' 3) 1921 Ber. Bot. Ges. 39 70. > 
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UESPEiiNGsehen Methode'O allein me.Sbare dur disc hnittiic lie baugkraft ge- 
rino-er ist, als die der Eindenzellen, kdnnte eben docii diirch diesen intrazelluiaren 
Bprung iia Saiigkraftgefaile -eine WasserbeweguDg aus der Einde ins Innere er- 
Marbar sein. Eine soicbe Inhomogenitat der Saiigkraft nimiiit nnn weiter 
stets dann an, wenn die von ibm gemessene mittlere Saiigkraft einer Zelle an 
solcben Stellen sinkt, an denen man ein aus der Eicbtung der Wasser?erscMebuDg 
aiif ein Ansteigen der Saiigkraft schlieBen muik Unter anderem gilt das aiicb 
fiir die Eellen der Wurzelrinde, wenn die Pflanze bei sehr reicbiieher Wasser- 
zufabr gebalten wird; in diesem Falle ist namlicli das eben bescbriebene, bei 
maJSiger Bewasserung nachweisbare Saugkraftgefalle von aiiBen nach innen nicht 
naeiiweisbar. ^ ^ ^ 

Wie soicbe inhomogene Saugkraft znstande komint, ist ixnbekamit. Es kdnnte 
sicb um inhomogene Verteilung osmotiscb wirksamer Stoffe im Innern der Zelle 
Oder aueb um verscbiedene Permeabilitat des Plasmas an zwei gegeiiiiberiiegenden 
Seiten der Zelle bandeln. In alien Fallen miifite diese Inbomogenitat diireh die 
Lebenstatigkeit der Zelle daiiernd aufrecht gebalten werden. 

Von anderen parencbymatiscben Geweben wurden besonders die des Efeus 
genauer aiif die Saugkraft untersucht •■) ; in den meisten Fallen konnte aueb bier 
festgestellt werden, dafi der Wasserstrom entgegen deni Saugkraftgefalle lief und 
daJS dies um so steiler war, je lebbaftere Wasserdurebstromung voraiisgesetzt werden 
mu^te. In mancben Fallen miibte allerdings aueb bier wieder zur Annabme einer 
inbomogenen Saugkraft gegriffen werden, imi die Eiebtung des Wasserstromes ver- 
standlich zu machen. Im ailgemeinen steigt die Saugkraft in den Parenebymgeweben 
der Pflanze von unten nach oben an, um in den Blilttern ihr Maximum zii erlangen. 
Im Parenchym des Blattstieles, desgleicben im Parenebym der Haupt- und Seiten- 
nerven der Blatter steigt sie von der Basis nach der Spitze: Palisaden- und 
Scbwammparencbym besitzen bobere Saugkrafte als das Nervenparenebym, da sie 
aus diesem Wasser sebopfen miassen. In den Palisaden steigt die Saugkraft mit 
zunebmender Entfernung vom Hauptnerven und von den Seitennerven erster 
Ordnung an, um in einer gewissen Nervendistanz, SV-j— Amm, maximal zu werden : 
sie kann da bis zu 33 Atm. ansteigen. und in diesen Zellen ist sie gleicb dem 
osmotiseben Wert bei Grenzplasmolyse, d. b. die Zelibaute sind bier ganz entspannt. 
Eine kleinere Saugkraft als die Palisaden baben die angrenzenefen Epidermis- 
zellen ^), diese konnen also Wasser niebt direkt aus jenen sebopfen, sondern decken 
ibren Bedarf aus dem Nervenparenebym, das an sie angrenzt. Mit der kleinen 
Saugkraft der Epidermiszelien stebt gut im Einkiang ibre Funktion als Wasser- 
gewebe. Fraglicb mulS allerdings bieiben, warum nicht dauernd Wasser aus der 
Epidermis in die Palisaden stromt, sondern nur in Zeiten der Not, und es miifi 
weiteren Forsebungen iiberlassen bieiben, zu untersueben, inwiefern aueb bier in- 
bomogene Saugkrafte die Metbode der Messung mittlerer Saugkrafte der Zellen 
unzulanglicb macben. 

Betreffs eingebender weiterer Angaben iiber Venindeningen der Saugkriifte 
in welkenden Blattern muS auf das Original verwiesen werden. Es sei nur 
so viel gesagt, daB die Saugkraft in den Bliittern beim Welken steigt, und zwar 
prozentual am starksten in der Epidermis, wie das fiir ein Wassergewebe zu 
erwarten war*). Niebt nur die Saugkraft, sondern aueb der osmotisebe Wert 


4) Bestimmung der Konzentration bzw. Saugkraft derjenigen Rohrzuekeridsu ng, 
in der die Zelle ibr Volumen niebt andert {S. 58). Ueber Bedenken gegen die An- 
wendbarkeit dieser Metbode bei Zellen, die einseitig Wasser auBsebeiden,"vgL Moxt- 
FOE,T 1920 Jabrb. wiss. Bot. 59 513. 

5) Ukspetog u. Blum 1918 Ber. Bot. Ges. 30 577 599. 

6) Vgl, aber Uespeotg u. Hayoz 1. c. 1923 40 368. 

7) Uespeuyg u. Blum 1. c. 1919 37 453. UEkSPeuxg u. Havoz zit. in 

8) Bei Wasserabgabe nebmen die auSeren und iniieren Epidermiswiinde, die 
im wasserreicben Zustande im Quersebnitt konvex sind. konkave Gestalt an. Der 
jedem Mikroskopiker gelaufige wellenformige Verlauf der Seitenwiinde erleicbtert 
tangentiale Wasserversebiebung. Vielfacb „schrumpfeln“ aueb die dunnwandigen 
Zellen typiseber Wassergewebe bei Wasserabgabe, d. h. legen sicb in Falten: 
so konnen die ^Zellen weit mebr Wasser abgeben, als wenn sie sicb blot! ent- 
spannten. Natiirlicb darf bier der Widerstand der Wand gegen Zerknitterung 
niebt allzugroil sein, da er auBer dem auf dem osmotiseben Wert beruhenden 
Anted der Saugkraft der Wassergewebszeile von der aufnebmenden Nacbbarzelle 
uberwunden werden mul?, damit diese Wasser an sicb reifien kann (Hollh 1915 
Flora 8 73).., . ' 
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bei Grenzpiasmoiyse steigt beim Welken infolge der Umwandiung von Starke in 
Zucker. Interessanterweise geht in -bestiminten Fallen eine Abnabine , der Sang- 
kraft mit einer Abscheidung von Kristallen von oxalsanrem Kalk Hand in Hand. 

Was wir jetzt besprocben haben, sind Wasserbewegungen im 
Parenchymgewebe des Organismus, die durcb Stoning des osmotisclien 
Gleicligewiclites zustande kommen nnd so lange dauern miisseii, als 
Unterschiede in der Turgorsenkung^) zwischen den einzelnen Zeilen 
besteben. Man kbnnte nun glauben, daB in dieser Weise ganz ali- 
gemein die Wasserbewegung in der Pflanze Ton statten gelie, allein 
Versucbe widersprecben dieser Ansicht entschieden. Westermaier^^) 
bat Streifen von Parencbymzellen aus dem Wassergewebe von Peperomia 
und Tradescantia in etwas erscblafftem Zustande einseitig mit Wasser 
in Beriibrung gebracbt und beobachtet, bis zu welcber Entfernung von 
dem Wasser die Zeilen ibre Turgeszenz wiedergewinnen. Obwohi die 
auBeren Umstande eine Transpiration fast ganz unmogiicb macbten, 
betrug die Steigbohe des Wassers docb immer nur wenige Zentimeter. 
Die Zeilen also, die mebr als ca. 2—4 cm vom Wasserspiegel entfernt 
waren, konnten auf dem Wege osmotiscber Saugung nicbt zu ibrem 
normalen Wassergebait geiangen^^). AMenn man bei derartigen Experi- 
menten eine Verdunstung aus den nicbt direkt an Wasser grenzenden 
Zeilen ganz ausschlieBt, so mtissen sich diese freilicb durcb 
osmotiscbe Saugung scblieBlich mit Wasser sattigen. Da aber bei 
dieser AA^asserbewegung betracbtliche A^^iderstande zu tiberwinden sind, 
gebt sie zu langsam und geniigt deshalb nur bei kleinen Organismen, 
die an feucbten Orten leben, also m^Big transpirieren. In grofieren 
Pfianzen dagegen, vor allem in Baumen, wo die Steigbobe des 
Wassers nacb vielen Metern bemessen wird, kann die Leitung des 
Wassers sicb unmogiicb ausscblieBlicb von einer lebenden Zelle zur 
anderen voilziehen ; bier miissen Leitungsorgane von besonderer 
Leistung vorbanden sein, in denen ein Massen transport des Wassers 
erfolgen kann. 

GrefitJBe. Diese Organe sind die Gef aBe. Dafur sprecben zunS^chst 
anatomiscbe Grtinde: der Inbalt der GefaBe ist wenigstens teilweise 
Wasser; ibre langgestreckte Form und die Kontinuitat ibres Lumens 
auf sebr groBe Strecken stimmt vortrefflicb zu ibrer Funktion, des- 
gleichen ibre Verteilung. In jeder Wurzel beginnt ungefabr in der 
Hohe, wo auBerlicb die wasserabsorbierenden Wurzelbaare auftreten, 


9) Je debnbarer die Zellhaut, um so groi^er ist die Wassermeoge, die aus einer 
Zelle austreten muA um eine bestimmte Turgorsenkung oder Saugkraft auszulosen. 
Das „Sattigungsdefizit“ == Differenz zwischen moglicbem und jeweiligem Wasser- 
gebait (in Proz.) ist also in zwei Zeilen nur dann fei gleicber Turgorsenkung (oder 
Saugkraft) gleich groB, wenn die elastiscben Eigenscbaften der Haute dieselben 
sind (Renner 1915; s. S. 56 Anm, 42). 

10) Wrstermaiee 1884 Sitzungsber. Berlin S. 110. 

11) Ueber aiinliciie Versucbe bericbtet Eeinke 1902 Ber. Boi Ges. 20 97. 

12) A'on der Langsarakeit der Wasserbewegung durcb Diffusion geben Ver- 
sucbe Rysselbbrghes (1901 Bull. Acad. Belg. ; Rec. Instit. Errera 5 209) eine Vor- 
steliung. Der Riickgang der Plasmolyse einer einzelnen, in Wasser gelegten Zelle 
erforderte bei giinstigster Temperatur 20— 30 Minuten, die Plasmolyse selbst un- 
gefabr die gleiche Zeit. In beiden Fallen handeit es sich freilicb nicht nur um 
Wasserverschiebung, sondern aucb um Exosmose oder Endosmose des Plasmo- 
lytikums dureh die Zellhaut — Legt man mit Fitting (1917 Jahrb. wiss. Bot. 
57 553) Scbnitte der Epidermis von Rhoeo in bypertonische Rohrzuckerlosung, so 
ist erst nach VI^—2 Stunden der Hobepunkt der Plasmolyse erreieht. (Vgl. aucb 
Kap. 13.) 
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im Zentrum die GefaBbildung. Von diesem Punkte an gelien GefaBe 
nacli oben und nehmen aus jeder Seitenwurzel eine seitliche Zuleitnng 
auf; dementsprecbend nimmt nach oben zu ihre Zabi und aucb ihr 
Gesamtquerschnitt zu. Sie treten dann in den Stamm ein, und es 
werden in jeden Ast, in jeden Zweig, in jeden Blattstiel GefaBe aus- 
gesendet; in alien diesen Organen sind sie zu einigen wenigen Strangen 
vereinigt, in dem Transpirationsorgan aber, dem Laubblatt, sehen wir 
sie auf einmal in ganz anderer Anordnung; sie losen sich in zahl- 
reicbe starkere und schwachere Auszweigungen auf, die die Blatt- 
lamina mit einem komplizierten Netzwerk derart durchsetzen, dafi 
jede transpirierende Zelle entweder direkt oder durcli Vermittlung 
weniger Parenchymzellen mit einem GefaB verbunden ist. So ist 
also erreicbt, dafi die Leitung von Zelle zu Zelle auf ein Minimum 
beschrankt ist, wenn wirklich die an ein GefaB grenzende Zelle aus 
diesem Wasser aufnehmen kann. 

Selien wir uns nacb physioiogischen Beweisen fur die Funktion 
der GefaBe urn, so balten wir uns zunacbst an die Baume, weil bei 
diesen die grSBten Anfprderungen an die Leitungsbabnen gestellt 
werden. Aucb baben wif bier haufig am Stamme wie an den Zweigen 
lange Glieder, die keine seitlicben Transpirationsorgane besitzen und 
die durch ihre Korkhaut vor eigener Transpiration gescbiitzt sind: 
in diesen findet nur eine Leitung des Wassers und keine Abgabe 
statt, wir werden also bier durch Kontinuitatsunterbrecbungen mit 
Sicberbeit das leitende System feststellen konnen. Das Mark kann 
nun fiir die Wasserleitung nicbt in Betracht kommen; es fehlt vielfach 
Oder bestebt aus vertrockneten, mit Luft erftiliten Zellen, oder es fiihrt 
docb keine anderen Organe als Parenchymzellen, deren schlechte 
Qualifikation Mr die Wasserleitung wir schon kennen. Anders ist 
das bei der Rinde ; bier feblt es an langgestreckten und auf weite 
Strecken kontinuierlicb verlaufenden Elementen nicbt; man kSnnte 
an Kollencbymzellen, Sklerencbymzellen und SiebrSbren denken. DaB 
aber alle diese Elemente keine Bedeutung Mr die Wasserleitung im 
Stamme baben, zeigt der 

Ringelungsversuch. Es werden zwei Einschnitte rings um den 
Stamm herum bis aufs Holz gefubrt und der zwiscben beiden gelegene 
Rindenring entfernt. Wird diese „Eingelung“ in nicbt allzu groBer 
Ausdebnung angebracbt und dafiir gesorgt, daB der Stamm an der 
entrindeten Stelle nicbt austrocknet und nicbt fault, so bleibt die 
Laubkrone lange Zeit friscb; daraus wird man schlieBen, daB sich die 
Wasserleitung im HolzkSrper vollziebt. Auf die Dauer lassen sich 
freilicb Scbadigungen des freigelegten HolzkQrpers nie vermeiden: 
dann nimmt seine Lei tfahigkeit ab, und gewBbnlicb stirbt die Krone 
nach einigen Jahren, wenn sie sich nicbt durch Wurzeln oberhalb 
der Ringelung selbstSndig gemacbt hat. Wie lange aber trotz solcber 
StSrungen ein Baum oberhalb des Ringelscbnittes lebensfahig bleiben 
kann, zeigt der Bericht Tskcuns iiber eine Linde bei Fontainebleau, 
deren Gipfel 40 Jahre nach der Ringelung noch am Leben war. — 
Der Ringelungsversucb ist schon sehr alt*'‘); seine Beweiskraft bat 
er aucb beute noch. 


13) Tbecul 1855 Ann. sc. nat. (4) 3 343. 

14) Vgl. Moebius 1907 Beih. Bot. Cbl. 21 I 42; vgl. aueh Aethub Mever 
1916 Ber. Bot. Ges. 34 661. 
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Audi an abgesclinittenen Zweigen, die, in Wasser gestellt, ' nocli 
lange Zeit.friscli bleiben, kann man leicht nachweiseii, dafi die Wasser- 
leitung im Holzkorper vonstatten geht. Sclineidet man das nntere 
Ende eines soichen Zweiges derartig zurecbt, daJB nur die Einde, nnr 
das Mark oder nur das Holz mit Wasser in Beriilirung kommt, so 
sieht man nur im ersten und zweiten Fall den Zweig rascb verwelken. 
Abgesclinittene Zweige erlauben dann auch der Frage naherzutreten, 
welclie Elemente des Hblzkorpers die eigentlich leitenden sind. Melir 
anschaulich als exakt kann man demonstrieren, daJB das Wasser 
in den GefaBen, und zwar in ihrem Lumen emporsteigt, wenn man 
die abgesclinittenen Teile in Losungen passeiider Farbstoffe stellt 
(z. B. Eosin) und dann transpirieren laBt An der Farbung der Wande 
erkennt man das rascbe Aufsteigen der Losung in den GefeBen, und 
besonders demonstrabel wird der Versucb, wenn man durclisichtige 
weiBe Blumenblatter benutzt, in denen dann das Netzwerk der GefaBe 
nach kurzer Transpiration tief gefarbt erscheint Derartige Ver- 
suche beweisen freilicli nur, daB Fliissigkeiten im Gefafi aufsteigen 
konnen, sie zeigen aber nicbt, daB sie normalerweise in der Pflanze 
ausschliefilich das GefaBlumen zum ikufstieg benutzen. Beweisender 
in dieser Hinsicht sind die A^ersucbe, in denen man das GefaBlumen 
durcb Einlagerung fremder Substanzen verstopft und fiir Wasser un- 
wegsam macbt. So bat Elitving^^O die abgeschnittenen Pflanzenteile 
in fliissiger Kakaobutter, Erreea ^ in fltissiger Gelatine eine Zeitlang 
transpirieren lassen, so dafi diese Stoffe in den GefaBen in die Hohe 
stiegen. Wurde dann durcb Abktihlung fiir Erstarrung der einge- 
druiigenen Massen gesorgt, so konnte vollkommener VerschluB des 
Gefallumens erzielt werden, und die Pflanzen welkten, wenn sie in 
diesem Zustande wieder in Wasser gestellt wurden, auBerordentlicb 
rascb; die Leitfabigkeit des Stengels war vernicbtet. Bei der niederen 
Temperatur der verwendeten Gelatine und Kakaobutter kann eine 
Scbadigung der lebenden Zellen nicbt eingetreten sein, und es ist 
exakt erwiesen, dafi die Wasserleitung im Lumen der GefaBe er- 
folgt, nicbt, wie Sachs geglaubt batte, in der Membran. Wir 
woilen aber bervorbeben, dafi trotzdem die Membran der GefaBe und 
auch die angrenzenden Parencbymzellen mitbeteiligt sein konnen : 
unser Versucb sagt nur aus, daB das GefaBlumen notwendig 
ist, liber eine Mitbeteiligimg anderer Elemente gibt er keine Aus- 
kunft. — Wobl am scblagendsten ist ein Experiment, das zuerst 
von Vesqiie ausgefiibrt worden ist. Man kann durcb Einklemmen 
eines Stengels und Anziehen der Klemmscbraube die GefaBlumina 
zusammendriicken und so nabezu zum VerscbiuB bringen; das 
Parencbym wird dabei meist vollkommen zerquetscbt. Es empfieblt 
sicb, diesen Versucb an Wasserkulturen oder abgeschnittenen Zweigen 
mit Hilfe des Potetometers auszufiibren. Das Zusammenpressen der 


15) Aenderfc man den Versucb so ab, daB nicbt alle, sondern nnr ein Leit- 
biindel eines Organs (etwa Blattstiels) Farblosung aufsaugen kann, so fnbrt er 
in bocbst anscbanlicber Weise vor Augen, welcbe Teile eines Organs (etwa der 
Blattspreite) von einem bestimmten Biindel versorgt werden (Eippel 1919 Natnrwiss. 
Wdcbenscbr. 18 129). 

16) Elfvijjj-g- 1882 Bot. Ztg. 40 714. 

17) Errera 1886 Bot. Ztg. 42 16. 

18) Sachs 1879 Arb. Wurzburg 2 291. 

19) Vesque 1883 Compt. rend. 97. Kohl 1896 Die Transpiration etc. Braun- 
schweig. Strasbxjrger 1891 Bau u. Yerricbtungen d. Leitungsbahnen. Jena. 
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GefaBlumina macht sich momentan geltend, die Wasseraufnalime 
sinkt rascli nahezu auf Null, und sofort mit Entfernung der Klemme 
sturzt sich Wasser, oft mit entschieden vermehrter Geschwindig- 
keit, in die Gefdfie. Das Auf- und Zusclirauben der Klemmschraube 
kann mehrmals hintereinander mit entsprechendem Erfolg wiederbolt 
werden. 

Ehe wir nun den Versuch machen, den Aufstieg des Wassers zu 
analysieren, greifen wir nochmals auf die Frage zuriick: ,,wie gelangt 
das Wasser in die Gefafie?" In den mehrfach herangezogenen Ver- 
suchen mit abgeschnittenen Zweigen fliebt es direkt in die durch den 
Schnitt geSffneten Gefafie, oder es wird eyentuell sogar durch den 
Luftdruck in sie hineingeprefit (S. 125). In der normalen Pflanze aber 
sind die Gefafie nach unten und nach den Seiten von lebendigem 
Zellgewebe umschlossen, und in der Richtung nach oben stofien sie 
an andere Gefafie an; soil also Wasser in sie gelangen, so mufi dieses 
das lebende Gewebe ihrer Umgebung erst durchwandert haben. Nun 
haben wir gesehen, dafi in diesem die Saugkraft von der Peripherie 
nach dem Zentrum der Wurzel hin grofier wird, und so wird Wasser 
solange, als dieses Gefalle besteht, nach der Mitte der Wurzel wandern. 
Dafi aber dann der sog. ,,Endodermissprung“ der Erklarung Schwierig- 
keiten macht, ist S. 91 schon gesagt. 

Blutmigsdruck. Gleichwohl ist es nun leicht, die Wasserabgabe 
der Parenchymzellen in die Gefafie zu konstatieren. Es geniigt viel- 
fach, den Sprofi einer krautigen Pflanze abzuschneiden, um aus der 
Wundstelle ansehnliche Saftmengen ausfliefien zu sehen. Diese kbnnten 
nun aus angeschnittenen Milchrohren, Siebrbhren oder ahnlichen lang- 
gestreckten Elementen durch die Turgeszenz umliegender Parenchym- 
zellen hervorgeprefit werden; dieser Fall interessiert uns hier nicht. 
Auch aus den Gefafien konnte unter Umstanden der Inhait durch den 
Druck des Parenchyms ausgeprefit werden — namlich bei jugend- 
lichen Gefafien ; spater macht die Verdickung der Wan'd dies 
unmoglich. Aber auf diese Weise kann immer nur eine kleine 
Menge Saft austreten. Sehen wir uns aber die Mengen an, die 
Hofmeistee aus dem Wurzelsystem der Brennessel austreten sah, 
so erhalten wir die folgenden Zahlen: 


Pflanze 


Zeit Ausgetretener Saft 
in Stnnden in cmm 


Wiirzel'^oliinien 
in, cmm. 


Urtica urens 

» jj 


99 

40 


3025 

11260 


1350 
1 450, 


Die Tabelle zeigt, dafi die Wurzel sclion in wenigen Tagen eiii 
M eh rf aclies ihres Volumens an Wasser abgibt; sie nmfi also wahrend 
der Sekretion andauernd nenes Wasser aus dem Boden aufgenommen 
haben. 

AehnliGhe Ausscheidungen finden nicht nur direkt aus der Wurzel 
statt, sondern auch aus dem Stamm, selbst aus Zweigen, wenn sie 
abgeschnitten oder bis auf das Holz angebohrt werden. Sehr bekannt 
ist die Erscheinung z. B. bei der Rebe, die im B>uhjahr nach dem 
Schnitt aus den Schnittwunden „tr^nt“ oder „blutet''. Nun ist schon 
lange bekannt, dafi der Blutungssaft oft in grofien Mengen produziert 


20) Hofmeistbr 1862 Flora 45 97. 
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wird, und daB er entweder fast reines Wasser sein kanii oder eineii 
groBen Gehalt an anorganisclien and organisclien Stoffen,' Tor aliem 
an Zucker, anfweist; auch weiB man, dafi 
er mit einem oft recht betrachtlichen Druck 
(„Bliitungsdruck“, „Wiirzeidruck^^) von der 
Pflanze ansgescliieden wird. Schon die 
aitesten Physiologen, wie Hales ^0? habeii 
diesen Druck in derselben Weise gemessen, 
wie man das keiite noch tut: Eine doppelt 
tJ-formig gebogene Glasrohre wird auf dem 
Wurzelstumpf befestigt (Fig, 16 ), mit Wasser 
unmittelbar tiber der Scbnittfiache gefiiilt 
nnd dann mit Quecksiiber abgesperrt, aus 
dessen Steighohe man den Wurzeldruck be- 
rechnen kann. 

Analysiert man den Blutnngssaft, so zeigt sich, 
daS in ihm organische und anorganische Stoffe, 
jedocb in sehr verschiedener Menge, gelost sind. 

Die sehr verdiinnten Blntungssafte der Kartoffel, 
der Sonnenblume, der Eebe enthalten 1 bis 3 7 oq 
feste Substanz und da von ist bei der Eebe Vs? bei 
der Sonnenblume bei der Kartoffel V. organischer 
Natur. Die anorganischen Salze der BlutungssMte 
sind dieselben, wie sie auch sonst in der Pflanze 
gefunden werden, unter den organischen Verbin- 
dungen sind Sauren, EiweiB und vor alien Dingen 
Zucker gefunden worden. In den konzentrierteren 
Blutungssaften pravalieren die Zuckerarten be- 
deutend: bei der Birke fand man 1,4— 1,9 Proz., 
bei Acer platanoides 1,2— 3,2 Proz., bei Acer sac- 
charinum 3,6 Proz., bei Agave americana gar 8,8 Proz. 

Zucker 

Die Menge des Blutungssaftes, die pro Tag 
ausgegeben wird, schwankt; bald betragt sie nur 
wenige Tropfen, bald mehrere Liter 



mittels Kautschukschlauch c 
das Glasrohry aufgesetzt, das 
zunachst mit Wasser {W), 
dann mit Quecksiiber ( 0 ge- 
fiillt ist. (Aus Lehrbuch der 
Botanik £. Hochschuien.) 


Pflanze 

Vitis aestivalis 
Vitis vinifera 

Arenga saccharifera 
Birke 

Agave americana 
Phoenix dactylifera 


Beobachter 

(Clark) 

(Cansteik) 

/ (Semler) 

\ (Moltsch) 
(Wieler) 
(Humboldt) 
(Semler) 


Menge pro Tag 
in Litern 
0,2 
1,0 

3.0 
4,6 

5.1 
7,5 

8-10 


Der maximaie AusfluB wird nicht sofort nach Anbringen der Wunde erreieht, 
meist tritt eine allmahliche Steigerung und spater wieder eine Abnahme ein, ohne 
daB man dafiir auBere Ursachen findet, Sehr deutlich zeigt sich das in zahlreichen 
Tabellen Baeanetzkys ^'^) so wie auch in der folgenden Zahienreihe, die 
fiir Arenga saccharifera gibt. ISTotiert sind die AusfiuBmengen in ccm fur 14 Tage: 


1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 

Tag 440 500 1500 1400 1300 2050 1640 — — — —— 

Nacht 675 1 080 2175 2900 3350 1350 — — - — — _ ^ 

1580 3675 4300" 4650 3400 " — 1440 3600'” 2500 ”"l 140^ 700~ 175' 0 ’ 


21) Hales 1727 Statical essays; 1748 Deutsch: Statick der Gewachse. 

22) Schroder 1869 Jahrb. wiss. Bot. 7 261. 

23) Vgi. Pfeffer Physiologie 1 240. Wieler 1893 Cohns Beitr. z. Bioiogie 
<6 1. Molisch 1898 Sitzungsber. Akad. Wien 107 I 1247. 

24) Baranetzky 1873 Abh. Naturf. Ges. Halle 13 3, 

Benecke u, Jost, Pfianzenphysiologi'e. Bd. I. 7 
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Betrachtet man die in 24 Stunden produzierten Saftmeiigen, so sieist man hier 
in der Tat eine aiimahliciie Zunahme bis zum Maximum am 5. Tage, sodann eine 
Abnahme, bis am 14, Tage Null erreicbt ist. Dabei erfoigt die Abnahme keines- 
wegs gleichmaiig, vielmehr weist der 9. Tag ein zweites Maximum auf. Dieses 
zweite Anscbweiien konnte durch auiSere Umstande veranlafit sein; indes kebren 
derartige UnregelmaiSigkeiten in alien Versuchen wieder, auch in den im, Labora- 
torium unter moglicbst gleicbmaJSigen Bedingungen angestellten, so dajS man an- 
nekmen darf, die Pllanze arbeite aus inneren Griinden ungleich. — Die TabeJle 
lehrt auSerdem noch, dal5 die AusfJu^mengen am Tage denen der Nacbt bedeutend 
nacbsteben, land bei Brassica eine auch unter tunlichst konstanten 

fiuSeren Bedingungen erfolgende tagliche JPeriodizitat ; das Maximum lag meistens 
am Vormittag. StoppeL"^’) halt es fiir moglich, dali diese Periodizitat mit perio- 
dischen Schwankungen der Ionisation der Luft parallel geht. 

Groie Verschiedenheiten zeigen sich in der Dauer des Saftausflusses. So 
dauert die Sekretion bei den Palmen manchmal 2 — 3 Monate, bei Arenga mehrere 
JahrCj und fiir Agave americana, deren Saft geradeso wie der der Palmen zur Be- 
reitung eines alkoholischen Getrankes dient, gibt schon Humbolbt 4—5 Monate 
als Biutungsdauer an. Geringer ist diese bei unseren einheimischen Baumen 
(1 Monat) und am geringsten bei kleinen Pflanzen, fiir welche meist einige Tage 
angegeben werden, doch ist wohl diese untere Grenze der Biutungsdauer nicht als 
genau bestimmt zu betrachten. Bs treten namlich an der Schnittflache, sowohl 
durch die Tatigkeit der Pflanze wie durch Bakterien, haiifig Veranderungen ein, 
die eine Verstopfung der GefaMumina herbeifiihren. Erneuert man die Schnitt- 
flache, so kann man nicht selten den Wiederbeginn des Blutens konstatieren. 

Da die Dauer des Blutens und die tagliche AusfluJSmenge spezifisch und 
mdividuell bedeutende Differenzen zeigt, ist die Men ge des ganzen, in einer 
Blutungsperiode produzierten Saftes eine sehr verschieden groJSe. Enorme 
Zahlen werden fiir die lange und in ten si v blutenden Palmen und Agaven 
angegeben. Agave soli nach Humboldt rund 1000 Liter produzieren, ein einzelner 
Blutenstand von Arenga rniillte nach Sbmlee. etwa 250 Liter geben, wahrend Mo- 
LISCH^^^) nur 18—29 Liter erhielt. Solche und grollere Mengen liefern auch ein- 
heimische Pflanzen; Wieler*-^'^) erhielt von einer Birke in 8 Tagen 36 Liter. 

Was nun den Blutungsdruck betrifft, so hat Wieler^^) eine Zusammen- 
stellung der zahlreichen Bestimmungen fiber die maximale Druckhohe gegeben. 
Wir geben hier nur einige Daten. Niedrige Drucke sind bei krautigen Pflanzen 
gefunden: Petunia 7 mm Quecksilber, Eicinus gibt schon 334, Urtica dioeca 462 mm; 
bei der Eebe fand man 900— 1100, ja 1620, und endlich Clark bei Betula lenta 
sogar 1924 mm. In Atmospharen ausgedriickt, hat Eicinus rund Ys? Betula lenta 
2V^ Atm,, und das diirften die groJSten Drucke sein, die durch “die nnormale** 
Blutung der Wurzel erreicht werden konnen. Unter gewissen Umstanden, auf die 
wir alsbald zu sprechen kommen, sind aber auch noch hohere Drucke (6— 8 Atm.) 
zur Beobachtung gelangt. 

Wie die Ausfiu6 m e n g e allmahlich steigt, so nimmt auch der Blutungs d r u c k 
allmahlich zu und spater wieder ab. Den periodischen Schwankungen in der 
Ausflu6menge entsprechen auch periodische Druckschwankungen ; man hat neben 
unregelmaBigen auch solche mit taglicher und solche mit jahrlicher Periode be- 
obachtet- Wenn man auch vermuten mull, dafi die gleichartigen Aenderungen in 
AusflujSmenge und im Druck von den gleichen Ursachen herriihren, so bestehen 
doch zwischen Druck und Menge keine naheren Beziehungen. Es kann bei ge- 
ringem Druck viel Wasser ausgeschieden oder bei hohem Druck wenig Wasser 

f eliefert werden. Das letztere ist der Fall bei den besonders hohen Drucken von 
und 8 Atm., die Figdor^®) in Stammen tropischer Baume, Boehm und Mo- 
Liscpi bei einheimischen Baumen ma6en, und wo nur einige wenige Zellen an 
der Wasserausseheidung beteiligt sind. Zu dem hohen Druck kann es hier kommen, 
well diese Zellen von ihrer Umgebung jedenfalls durch wasserundurchlassige 
Schichten getrennt sind. Es ist nicht unmoglich, daiS auch in anderen Fallen 
einzelne Zellen mit ahnlicher Energie Wasser ausscheiden; da aber andere Zellen bei 
diesem Druck schon Wasser durchfiltrieren lassen, so bekommen wir mit Hiife des 


25) 1918 Sv. Bot. Tidskr. 12 446. 

26) 1920 Zeitschr. f. Bot. 12 529. 

27) Wieler 1893 CoHirs Beitr. zur Biologie 6 122. 

28) Figdor 1898 Sitzungsber. Wien 107 1 641. 

29) Boehm 1892 Ber. Bot Ges. 10 539. 

30) Molisch 1902 Bot. Ztg. 00 45. 
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Manometers nur die .Eesultante aus Sekretion iind Filtration nnd konnen die 
maximaie Leistung der Einzelzelle nicht erkennen. 

Sehr anffailend ist es, daB mehrere Manometer, die in einem Stamm in 
verschiedener Hoke angebracht sind^9? immer elne regeimalilge Abnabme 

des Drnckes von nnten nach oben bemerken lieBen^ und dafi anch die Druck- 
scbwankiingeii im einzeinen Manometer vielfach unabhangig von denen der anderen 
veriiefen. Die Erklarung ist die, da.B erstens der Bintungsdrnck nicht nur in der 
Wurzei entsteben kann, sondern aucb an beliebigen anderen Steilen in der Pfianze, 
im Stamm, in Blattern, in Bliitenstanden, und dai zweitens solehe Steilen nicht 
in unbehinderter Kommunikation miteinander stehen. 

Die erste Bedingung des Blutens ist das Vorhandensein iebender 
Zeilen in der Umgebung der GefaBe. Abtoten der Pfianze liebt das 
Binten dauernd auf, nnd Einfiiisse, die die Lebenstatigkeit der Pfianze 
laliinlegenj ohne zum Tode zu fiiliren, hemmen das Binten vorilber- 
gehend. So konnte Wieler dnrch ikusschluB des Sauerstoffes 
(Sistierung der Atmnng) das Binten sofort znm Stiilstand bringen; 
ebenso durcli Chloroform. Wir sclilieBen daraus, daB das Binten eine 
Lebenserscheinnng ist. 

Eine zweite Bedingnng fiir das Binten ist die ausgiebige Ver- 
sorgung der blutenden Zeilen mit Wasser, nnd diese erreicht man 
dnrch Forderung der Wasseranfnahme, Hemmnng der Wasserabgabe. 
Man wird also den Boden, in dem die Wurzei sich befindet, reichlich 
begieBen nnd zur Vermeidung der Transpiration die Lnft dunst- 
gesattigt halten*^-). Bei unseren Baumen kann man am beqnemsten 
im ersten Friihjahr, vor dem Laubaustrieb, das Binten nachweisen, 
weil dann dnrch die Tatigkeit der Wurzei aile Zeilen wassergesattigt 
nnd Transpirationsverluste noch fast ganz ansgeschlossen sind. Fallt 
man aber im Sommer einen Baum, so sieht man, daB anch nach gutem 
BegieBen aus der Schnittfl^che kein Wasser austritt, wohl aber, dafi 
anf die Wunde gegossenes Wasser eingesogen wird. Ist anf die Art 
schlieBlich reichiiche Wasserversorgung des Wnrzelsjstems eingetreten, 
dann stellt sich Binten und positiver Wnrzeldrnck ein; znyor bestand 
Drnck unter AtmospharengroBe, Begiefit man statt mit Wasser mit Salz- 
Ibsnngen, so bewirkt das anch dann, wenn diese stark hypotonisch 
im Vergleich znm Zeilsaft der Wurzeizellen sind, eine sofortige Rhck- 
sangnng schon ansgeschiedener Tropfen die aber bald anfhort, nm 
einem dentlich geforderten Binten zn weichen. Diese Fordening er- 
klM.rt Montfort^^), dem wir diese Beobachtung verdanken, mit der 
dnrch BegieBen mit Salzlosnngen geforderten Sangkraft der Wurzein. 
Schon Wieler hatte dnrch Darbietung von schwachen Salpeter- 
losnngen (0,1 -proz.) eine Forderung des Blutens feststeilen konnen. 

Eine dritte Bedingnng fiir das Binten ist eine gewisse Tempe- 
ratnr, die bei verschiedenen Pflanzen verschieden hoch sein muB. 
Schon bei 0® binten einige Pflanzen; andere, z. B. der Kiirbis, be- 
ginnen erst bei 8^. Mit der Steigernng der Temperatnr nimmt die 
Blutnngsmenge zu, doch fehlt es noch an eingehenden Stndien in 
dieser Hinsicht. AnBer den genannten Faktoren ist anch das Licht 
noch von Bedeutnng. 


1844 Annalen der Physik und Chemie 68 193 (Ostwalds 

Eklassiker Nr. 951 

32) SCHAPOSCHRIKOW 1912 Beih. Bot. Cbl. 28 487. 

friiheren Versuchen Lepbschkins xlber die Wasserausscheidung seitens 
des Pilzes Pilobolus wurde diese erst dnrch eine mit dem Eellsaft isotonische 
Losung sistiert. 

34) Vgl. Montport 1920 Jahrb. wiss. Bot. 59 501. 


7 * 
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Ueber den EinfltiS einer Veranderung des Druckes, der auf der Sclmittfiaciie 
lasfcet, anf die Bintungssaftnienge, steiite . Josx^O Zusammenhang mit anderen 
Fragen, die ims spater noch beschaftigen werden, Versuche an, die ergaben, dafi 
Bnick vermin derung durch Luftpumpensaugung am Stumpf eine Forderung des 
Biutens zur Folge iiat. Stark blutende Fflanzen bluten unter vermindertem Druck 
iiocb starker, nicbt blutende beginnen zu bluten; und zwar wird durch dauernde 
JPumpensaugung auch eine dauernde Forderung erzielt. Mit abnehmendem Druck 
nimmt die Blutungssaftmenge zuerst langsam, dann aber rasch zu (bei starker 
Saugung ist die AusflujSmenge verhaltnismaBig grojSer ais bei schwacher), und 
daraus, dal^ somit die Forderung bzw. Hemmung nicht proportional der Druck- 
anderung geht, daraus ferner, daS die Forderung stark beeintrachtigt wird, wenn 
man dem Wurzelsystem den Bauerstoff entzieht, lafit sich entnehmen, daS es sich 
auch bei dieser Erscheinung nicht um eine rein physikalisch bedingte Veranderung 
der Fiitrationsgeschwindigkeit handelt, sondern um eine Beeinflussung der lebenden 
Wurzelzelien , sei es dafi der Filtrationswiderstand des lebenden Protoplasteii ver- 
andert wird, sei es dafi andere ^Eeizwirkungen^' vorliegen. 

Schwankungen der genannten Faktoren miissen nun von eiit- 
sprechenden Aenderungen in der Ausflufimenge und in der Druckhdlie 
begleitet werden, und es liegt nabe, die periodiscben Aenderungen^ von 
denen oben die Rede war, auf diese auBeren Faktoren zuruckznfiihren. 
Dnrcli die Studien Bakanetzkys schien das in der Tat nachgewiesen 
zu sein, ailein nach neueren Erfahrungen diirfte diese Erklarung der 
Periodizitat des Biutens nicht zutreffen. 

Zu den besprochenen Faktoren kommt in manchen Fallen noch die Ver- 
wundung. Sehr haufig beginnt das Bluten sofort nach Anbringen der Wunde, 
und dann ist klar, daS die wasserausscheidung in die GefaBe schon vorher bestand ; 
die Wunde schafft nur eine Ausgangsoffnung. In anderen Fallen aber beginnt 
die Wasserausscheidung erst einige Zeit nach der Verwundung; dann wird sie erst 
durch die Verwundung hervorgerufen. Friiher hatte man geglaubt, der zucker- 
haltige Baft, der bei ralmen (Cocos nucifera, Arenga saccharifera) den Wunden 
jugendlicher Infloreszenzen entstromt, werde durch Wurz el druck erzeagt. Ein 
solcher existiert aber nach Molisch'-O bei diesen Palmen nicht; weder aus den 
Stiimpfen gefallter Baume noch aus angebohrten Stammen tritt Baft aus, auch an 
der Infloreszenz bleibt nach Anschneiden die Sekretion dauernd aus. Das Bluten 
beginnt erst, wenn bei Cocos die Spitzen der Infloreszenz mehrere Tage nachein- 
ander immer wieder aufs neue verwundet worden sind , und bei Arenga scheint 
eine noch starkere Reizung notig zu sein, denn die Malayen bringen hier 4 bis 5 
Wochen vor der Bliite mehrmals basale Verwundungen am Kolben durch Bdopfen 
mit Holzhlimmern an; dann erst beginnt nach Abschneiden des Bliitenstandes die 
Sekretion. Diese Beobachtungen stehen indes nicht vereinzelt da. Bei einheimischen 
Baumen sah Boehm die hohen Drucke von mehr als 8 Atmospharen, von denen 
oben die Rede war, an Manometern, die schon lange in Bohrlochern des Stammes 
angebraeht waren. Mohsch^'^) wies darauf hin, daS dieselben mit dem Wurzel- 
druck gar nichts zu tun haben, denn die Baume waren zu der Zeit des Ver- 
suches belaubt und ergaben an frischen Bohrlochern, wie nicht anders zu er- 
warten, gar keinen oder einen Druck unter 1 Atm. Die Sekretion stellt sich also 
hier erst allmahlich infolge der Verwundung und in unmittelbarer Nahe der Wunde 
ein; sie stammt aller Wahrscheinlichkeit nach aus Zellen, die infolge der Ver- 
wundung entstanden oder gewachsen sind. Zugleich treten in der Nahe der Wunde 
in den Gefal^en verschiedenartige Ausfullungen der Lumina ein, und diese machen 
den betreffenden Holzteil fiir Wasser schwer permeabel; so kann ganz lokal ein 
bedeutender Blutungsdruck auftreten, wenn in der nachsten Nahe sogar Wasser- 
mangel herrscht. MoLiS(tH spricht in solchen Fallen von lokal em Blutungsdruck, 
und es ist sehr wahrscheinlich, daJS nicht nur bei Palmen und den angefiihrten 
Baumen, sondern iiberall da, wo in abgeschnittenen Zweigen und Biattern Bluten 
konstatiert worden ist^^^), zumeist ein „lo kales" Bluten vorliegt. 

Das Bluten ist zwar fur den Pflanzenphysiologen von groBter 
Wichtigkeit, fiir die Pflanze selbst aber ist es ein schadlicher Vor- 

35) JosT 1916 Zeitschr. f. Bot. 8 1 ; vgl. auch Chamberlaih 1897 Neuf- 
chatel, und Romell 1918 Sv. Bot. Tidskr. 12 338. 

36) PiTRA 1878 Jahrb. wiss. Bot. 11 437. Ueber Beeinflussung der Saugkraft 
durch Verwundung: Ursprung und Blum 1919 Ber. Bot. Ges. 87 453. 
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gang'*'). , Denn gieicligtiltigv ob aus der Wunde reines Wasser ocler 
eine Zuckeriosiing ausfiiefit, immer erieidet die Pfianze einen Stoff- 
verliist ohne jegliche Kompensation. Nun wird aber aucli in der in- 
takten Pfianze Wasser in die Gefafibabnen eingeprefit Wir konnen 
das freilicb oft erst nach Anbringen von Wunden bemerken: aber 
scbon der Umstandj daJ3 die Ausscheidung zu gewissen Zeiten imd 
bei bestimmten Pfianzen sofort mit dem Abscbneideii eiiies ilstes 
beginnt, macbt es wahrscheinlich, dafi schon ohne Verletzung ein 
Biiitungsdruck in der Pfianze bestand. Und in der Tat gibt es sicliere 
Beweise dafiir: Th. Hartig^^) hat die Beobachtiing gemaclit, dal3 im 
Friihjahr, vor ,dem Austreiben, an den Knospen der Hainbuche und 
anderer Baume Saft austritt, ohne daB Verwundungen sichtbar waren. 
Strasburger^'^) hat spater gezeigt, daB dies eine Foige des Biutiings- 
druckes ist und daB die Tropfen aus den Narben vorjahriger 
Blatter herausquellen, deren Korkschicht sie abgesprengt liaben. Die 
Erscheinung ist nicht jedes Jalir und bei alien Hainbuchen zu be- 
obachten, und deshaib darf man wohl schlieBen, daB ein besoiiders 
h 0 h e r Biutungsdruck notig ist, urn das Wasser bis in die Zweig- 
spitzen zu pressen, und urn die Widerstande zu iiberwinden, die seinem 
Austritt an den Biattnarben entgegenstehen. 

Griittation. Was bei Baumen selten vorkommt, ist bei vielen 
krautigen Pfianzen Regel: unter giinstigen Bedingungen, bei starker 
Bodenfeuchtigkeit und bei gehemmter Transpiration, also besonders 
des Nachts, wird durch die Tatigkeit der Wurzel in das ganze GefaB- 
system dieser Pfianzen Wasser mit solcher Gewalt eingepreBt, dafi an 
Orten geringeren Filtrationswiderstandes eine Ausscheidung in Tropfen- 
form erfoigt. Ein beruhmtes Beispiel fiir diese Erscheinung liefern 
die Blatter von Colocasia antiquorum, und auch bei anderen Aroideen 
laBt sie sich beobachten. Die Tropfen werden hier ausschlieBlich an 
der Blattspitze ausgeschieden und folgen einander sehr rasch. Fiir 
Colocasia schildert Molisch^®) den Vorgang so: Am unentwickeiten 
Biatt werden bis zu 160 kleine Tropfchen in der Minute mit solcher 
Gewalt aus der Spitze herausgepreBt, daB sie weithin fliegen; am 
aiteren Biatt fallen grbBere Tropfen bis zu 190 in der Minute 
einfach zu Boden. Es kann ein einzeines Biatt im Maximum 100 g 
Wasser in einer Nacht liefern. In der ausgeschiedenen Fliissigkeft 
lassen sich nur Spuren von organischer Substanz und Asche nach-* 
weisen. 

Meist nur dem Grad nach von der bei Colocasia beobachteten 
verschieden, findet man die gleiche Erscheinung auch bei zahlreichen 
einheimischen oder bei uns kuitivierten Pfianzen. Nach warmen 
Nachten sieht man an der Blattspitze, den Biattzahnen, selten auch 
an anderer Stelle der Blatter kleine, wie Tautropfchen aussehende 
Wassertropfen. DaB sie aber ihre Entstehung der Pfianze selbst ver- 
danken, ist leicht nachzuweisen ; sehr haufig tragen nur die jiingeren 
Blatter die Tropfen, wahrend Tautropfen doch auch an aiteren ent- 
stehen muBten. Diese Wassertropfen vergroBern sich alimahlich, fallen 


37) Ueber Bluten nnverletzter Blattzellen , das durch schwefli^e Satire be- 
wirkt, zu einer Injektion der Interzellularen fiihrt, vgl. Wieler 1921 Ber. Bot. 
Ges BO 50 

38) Th. Hartig 1853 Bot. Ztg. 11 478; 1862 Bot. Ztg. 20 85. 

39) Strabburger 1891 Bau u. Verrichtungen d. Leitungsbahnen. Jena. 

40) Moeisch 1903 Ber. Bot. Ges. 21 381. 
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ab und werdeii durcb iieue ersetzt, ' aber wohl niemals werden so groBe 
FIo.ssigkeitsmengen wie bei Colocasia sezerniert. Bekannte Beispiele 
fiir Tropfenaussclieidung iiefern die Blattspitzen der Graser, die Blatt- 
zdline von Fnchsia, Alcbeniilla, Brassica. Tropaeoliim, Pbaseolizs^ 
Urticaceen nnd Moraceen und viele andere Laub- und Bliitenblatter 
sGbeiden nicbt nur am Blattrand, sondern auch auf der Blattflacbe 
Wasser aus. 

Hydathoden. Diese Wasserausscbeidung wird durcb besondere 
Organe, die sog. „B[ydathoden“, vermittelt. 

Meistens sind dies SpaltoffnuBgen, die sich manchmal von den gewobnlichen 
Organen dieser Art unterscheiden und deshalb den besonderen Namen „Wasser- 
spalten“'^0 erhalten haben. Was ibre Beaktionsfabigkeit angebt, so sind sie ent- 
weder unbeweglicb, oder beweglicb, wie Luftspalten. Zwiscben beiden Typen gibt 
es Uebergange; die beweglicben scblieBen sich beim Welken abgescbnittener Blatter 
unter Senken des osmotischen Wertes ihrer ScblieBzellen. Ueberreicbe Wasserzufuhr, 
die bei Luftspalten SchluB einleitet (S. 79), laBt sie offen. Nachts scblieBen sich 
die einen, die anderen, z. B. die der Eapuzinerkresse bleiben, obwobl an sich be- 
weglicb, des Nachts offen Sie finden sich — einzeln oder in geringer Zahl, und 


sp 



Fig. 17, Wasserspalte von Vicia Faba im Fig. 18. Langsschnitt durch den Biatt- 
Querschnitt sp die Spaltdffnung, y Ge- zahn von Primula sinensis Sf Spalte, 
faBe, die an Interzellularen angrenzen. Ep Bpithem, (? GefaBe. 


sind dann grbBer, oder zu vielen vereint, und konnen dann kleiner sein als Luft- 
spalten — an den Orten, wo die Wasserausscbeidung erfolgt, und so verlaBt das 
Wasser, das sich zuvor in einem der „Atemhohle“ (vgl. S. 70^ entsprecbenden Eaum 
angesammelt hat, die Pflanze. Gewbbnlicb sind es nur die En den der Leitbiindel, 
welche in Beziehung zu den „ Atembohlen“ treten. In den einfachsten Fallen (Graser 
und Vicia Faba, Fig. 17) laufen die letzten Tracheiden (Kap. 6, S. 117) unmittelbar 
unter der Atemhohle bin, manchmal grenzen kleine Oberflacbenstiicke der ersteren 
direkt an diesen groBen Interzellularraum an, anderwarts sind sie durch sebr locker 
aneinander gereibte gewobnliche Parenchymzellen von ihm getrennt. Las Wesent- 
licbe ist das Auftreten von Liicken zwischen den Zellen, wahrend ja sonst das die 
GefaBe umgebende Parenchym liickenlos scblieBt. In den weiter entwickelten Or- 
ganen, wie wir sie z. B. bei Fuchsia und Primula (Fig. 18) finden, weicben die 
Tracheiden am Ende des Biindels pinselfbrmig auseinander, und zwischen sie tritt 
ein Parenchym, das auch den ganzen, nicht unbedeutehden Eaum zwischen Biindel- 
ende und Wasserspalte erfiilit. Dieses Parenchym (Epitbem; Ep Fig. 18) ist viei 
kleinzelliger als das Mesophyli nnd von diesem manchmal durch eine verkorkte 
Scheide getrennt; die einzelnen Zellen lassen zwischeneinander auch bier deutliche 
interzellulare Liicken, die iibrigens, auch wenn keine Sekretion erfolgt, immer mit 
Wasser erfiilit zu sein scheinen. 


41) Netjmajs-n-Eeicharbt 1916 Beitr. z. allg. Bot. 1 301. 

42) Steinberger 1922 Biol. Cbl. 42 405. 

43) Nach Haberlandt 1895 Sitzungsber. Wien 104 1 55 Taf. 3. 

44) Ebenda Taf. 4. 
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Bei den genannten Pflanzen (vielieiclit mit Aisn.aliiiie der Urti- 
ceen und Artocarpeen)'^^) spielen. die Epitheme lediglicli die Rolle eines 
Filters. Nur wenn ein Blutungsdruck in den GefaBen entwickelt wird^ 
tritt Wasserausscheidnng ein, nnd diese erfolgt am Orte des geringsten 
Widerstandes; das Wasser verlaBt die Tracheiden, tritt in die Inter- 
zellnlaren des Epithems und gelangt schlieBlicli ins Freie. Dem- 
entspreckend fordern dieseiben auBeren Umstande, die den Blutungs- 
druck steigern, aucli die Tropfenausscbeidung, und man kann diese 
durck geniigende Warme, Feuchtigkeit des Bodens und der Luft auck 
zu Zeiten kervorrufen, wo sie normalerweise an der Pfianze nicht be- 
obacktet werden kann. Dafi wirklich der im GefaBsystem kerrschende 
Druck die besprochene Ersckeinung bedingt, kat man dadurck er- 
wiesen, dafi auck an abgescknittenen Zweigen Tropfenaussckeidung 
erzielt werden kann, wenn man in ikre Scknittfiacke Wasser mit 
einem Druck yon ca. 20 cm Quecksiiber einprefit Nimmt man statt 
Wasser einen in Wasser geiosten Farbstoff, der in das Plasma nickt 
eindringen kann, so siekt man diesen Farbstoff unyerandert aus dem 
Blattzakn kerauskommen^^); ein Zeichen dafur, dafi die Epitkeme nickt 
mit ikren lebenden Zellen an der Filtration beteiligt sind. Und nock 
sckarfer hat Haberlanbt^") das erwiesen; denn er zeigte, dafi auck 
nack Abtbten des Epitkems, z. B. durch Sublimat, die Wasseraus- 
sckeidung ungekindert fortdauert.lE 

jSTaiie Beziekungen zwischen der durck solcke Fiitrationsepitheme nack aiifien 
abgegebenen Wassermenge und der „aktiven“, d. k. okne Mitwirkung der Tran- 
spiration des Sprosses erfolgenden Wurzelsaugung fand Montfort'^®). Bietet man 
den Wurzeln giftig (CUSO 4 , II,S) oder osmotisck (Eokrzucker, CaClg) wirkende 
Losungen, welcke diese Saugiing kemmen oder aufkeben, so zeigt sick eine so- 
fortige Hemmung der Guttation ; die osmotisck wirksamen Losungen braucken dabei 
nickt kypertonisck zu sein, selbst hypotoniscke kemmen sofort, und erst in Lo- 
sungen, deren Dampfdruckerniedrigung nur ungefakr den 10. Teil der Wurzel- 
saugkraft betragt (0,01 g mol. Eokrzucker), findet ebenso lebkafte Guttation statt, 
wie wenn die Wurzeln in Wasser tauckten. Hypertoniscke Losungen bedingen 
eine vollkommene Umkekrung des Wasserstroms wakrend die Hemmung der 
Guttation durck sckwachere Losungen auf eine Hemmung der Diffusionsge- 
sckwindigkeit des in die Wurzeln einstromenden Wassers zuriickzufukren ist. Jeden- 
falls deutet die soforti^e Beeinfiussuog der Guttation darauf kin, dafi sie auf Be- 
einfiussung der absorbierenden Wurzeizellen, nickt etwa zwiscken der Absorptions- 
und Guttationszone liegender Zellen zuriickzufiikren ist, dafi mit anderen Worten 
die Guttation als Mafi fiir die aktive Saugkraft der Wurzel verwendet werden 
kann'"’’). Somit konnen aus dem Mafie der Guttation wicktige Eiickscklusse auf 
die Tatigkeit der Absorptiouszone unter dem Einfiufi verscMedener den Wurzeln, 
sei es im Experiment, sei es auck an den naturiicken Standorten, dargebotener 
Stoffe gemackt werden; es konnte unter anderem auck die sckadliche Wirkung 
von Hockmoorwasser auf die Wasseraufnakme von IsTicktkockmoorpflanzen studiert 
werden, indem man sie in solckem Wasser ziicktete und ikre Guttation beobacktete. 

Von Einzelkeiten sei hier so viel gesagt, dafi Nicktkockmoorpflanzen (Mais), 
die in Spkagnumwasser gehalten werden, zuerst stimulierte, dann aber gekemmte 
Guttation zeigten; solcke zuerst fordernde, dann kemmende Wirkung ist bei Ver- 

45) Vgl. Haberlandt 1918 Physiol. Pflanzenanatomie. 5. Aufi. Spanjer 
1898 Bot. Ztg. 35 fvgl. Bot. Ztg. 56 II 177, 241, 315). 

46) Moll 1880 Versl. u. Meded. Akad. d. Wet. Natuurk. E. 2, Deei 15. 

47) Haberlandt 1894 Sitzungsber. Wien 103 I 489. 

48) 1920 Jakrb. wiss. Bot. 59 467; 1921 60 184. 

49) Ueber Aenderung dieser Befunde bei passiver Saugung, d. k. unter Mit- 
wirkung der Transpiration vgl. Bbkner 1912 Ber. Bot. Ges. 30 642; Montfoe.t, 
1922 Zeitsckr. f. Bot. 14 97. 

50) Hieraus ergibt sick also die Mogli^kkeit, die Saugkraft eines ganzen 
Organs messend zu verfolgen, wakrend die URSPRirNGscken Methoden die Saug- 
kraft einzelner Zellen messen. 
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giftiiDgserscheinungeD iiberiiaupt ' typisch, und tatsacMich zeigt sich. auch,. dajS die 
Wiirzeio von Nichthochmoorpflanzen in Sphagnumwasser nach emigeri Tagen ver- 
giftet ziigrnnde gehen. Hochmoorpflanzen zeigen im Gegensatz dazu in Sphagnnm- 
wasser weder Beeinfiussung der GuttationsgrdSe, noch Vergiftungserscheinungen. 
Anch sekundares Torfmoorwasser zeigt ahnliche Einfiiisse aui Wurzeln und Gut- 
tation von Nichthochmoorpflanzen. Im Gegensatz dazu kann die Guttation bei 
Hochmoorpflanzen zwar im Experiment durch starkes Torfwasser ahnlich beeinflufit 
werden, wie bei Nichthochmoorpflanzen, aber am natiirlichen Standort zeigt sich 
keinerlel ungiinstige Beeinfiussung von Hochmoorpflanzen , seien es Sero- oder 
Hygrophyten, durch das Wasser ihrer Standorte. 

Ais Beispiei Mr aktive Hydathoden seien die in den Blatt- 
hohlen von Lathraea^^) vorkommenden Trichome und besonders die 
Drlisenhaare vieler Insektivoren genannt Schon der Umsiand, daB 
ein direkter LeitbiindelanschluB zu diesen im allgemeinen nicht her- 
gestellt ist, Mt den Wasseraustritt durch einfache Filtration hier 
unmoglich erscheinen. Auch kann man Wasserausscheidung sogar an 
abgeschnittenen Zweigen beobachten, womit der Wurzeldruck ausge- 
schlossen ist, und die von Ruhland^^) untersuchten Drusen von Statice 
scheiden auch dann aus, wenn man kleine, driisenMhrende Fetzen von 
Blattepidermis auf Wasser schwimmen laBt. Die Wasserversorgung 
dieser Haare geschieht offenbar auf osmotischem Wege, und die 
Tatigkeit ihrer Zellen ist die gleiche wie bei den Parenchymzeilen der 
Wurzel, die Wasser in die GefaBe pressen; ein Unterschied zwischen 
beiden ist also nur in der Lage im Pflanzenkbrper gegeben; wir nennen 
alle Organe, die einseitig Wasser auspressen, „Wasser driisen“. 

Wir bezeichneten oben den Saft, der aus den Blattspitzen von 
Colocasia hervorquillt, als „Wasser“. Trifft diese Benennung auch 
bei Colocasia zu, so stimmt sie bei anderen Hydathoden, und zwar 
sowohl bei passiven wie bei aktiven, durchaus nicht immer. Sehr 
haufig kommt z. B. ein Gehalt von kohlensanrem Ealk znr Beob- 
achtung, der dann nach Verdunstung des Wassers einzelne Kristalle 
Oder eine ganze Kalkkrnste bildet Beispiele liefern die Jlltratlons- 
hydathoden der Saxifragaarten, deren in einer Vertiefung sich bildende 
Kalkschuppchen ja bekannt genug sind; von aktiven Hydathoden 
kommen die eben genannten Haare von Lathraea in Betracht. Bei 
diesen muB also das Protoplasma fur Kalksalze permeabel sein, und 
entsprechend zeigt sich in anderen Fallen eine Permeabilitat fur andere 
Stoffe. So finden sich bei manchen Tamaricaceen und Plumbaginaceen 
Drusen, durch deren Tatigkeit diese Pflanzen mit einer grauen Salz- 
kruste iiberdeckt werden Die aktiven Salzdriisen der auf kochsalz- 
reichen Bbden des Banats, Armeniens usw. heimiscbeia Statice Gmelini 
untersuchte neuerdings Euhlakd sehr genau mit der bemerkenswerten 
Fragestellung, ob sie bei der Ausscheidung gleichzeitig „EinengungS“ 
arbeit^‘ leisten, und zeigte, daB das nicht der Fall ist, daB vielmehr 
das Salz in der gleichen Konzentration, in der es in der Zelle vor- 
liegt, ausgeschieden wird; die „Absalzung“ erfolgt also derart, daB 
eine so starke Losung, als obne Arbeitsleistung denkbar ist, ausge- 


51) Goebel 1897 Flora 8B 444. Habeblakdt 1897 Jahrb. wiss. Bot. 30 511. 
Lepeschkin 1923 Ber. Bot. Ges. 41 298. 

52) Weitere Beispiele fiir Laub- und Bliitenblatter bei Bukck: Proc. Akad. 
Amsterdam. Oct. 30. 1909. 

53) 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 409. 

54) Maeloth 1887 Ber. Bot. Ges. 5 319. Areschotjg 1904 Flora 03 155- 
SOHTSCHERBAK 1910 Ber. Bot. Ges. 28 30. Fitting 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 266. 
Euhland zit. unter 53. 
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scMeden wird^^j. Haare, die ■■ saure . Fltissigkeiten abscheiden, sind 
inelirfacli, beschriebeiij so von Stahl bei Cicer arietinnmy .Gircaea 
lutetiana Mind Epiiobiiiin birsutum, und in, groBe.rer Verbreitnng finden 
sie sicb bei den Insektivoren, wo die Sekretion von Sdnre neben der 
eines eiwelBlosenden Enzyms stattzufinden pflegt (vgL. Kap. 14). DaB 
aiicb Brennhaare sezernieren konnen, zeigte Rolppeet 

Anch bei vielen Pilzen, sowohl einzelligen als aucb vielzelligen. 
bat man Tropfenausscbeidnngen beobachtet, die sicb nicbt seiten reidi 
an organiscber Snbstanz, z. B. Oxalsaure und Zucker erwiesen. Zucker- 
ausscbeidung findet sicb aufierdem bei bbberen Pflanzen sehr haufig 
in den sog. Nektarien, die vor alien Dingen in den Bliiten, docb aucli 
in der vegetativen Region vorkommen. 

Mecliaiiik des Bliiteiis. Wenn wir jetzt versucben, der ein- 
seitigen Auspressung von Fltissigkeit aus Pflanzenzellen VerstMdnis 
abzugewinnen^'''), so ist es klar, daB die verscbiedenen Faiie nicbt alle 
den gleicben Ursacben zugeschrieben werden konnen, da das Produkt 
der Sekretion vom reinen Wasser bis zu recbt konzentrierten Losungeii 
variiert. Halten wir uns zunEcbst an soicbe Zellen, die sebr substanz- 
arme Saf te produzieren, so konnen wir die Annabme machen, sie be- 
saBen ein fur die in der Vakuole gelosten Korper vollkommen ini- 
permeables Protopiasma; dann ist die Frage, wie kann aus einer solcben 
turgeszenten Zeile einseitig Wasser ausgepreBt werden? Wie ersicbt- 
lich, ergibt sicb bier dieselbe Fragestellung, die Uksprung bei dem 
Erki^rungsversucb seiner inbomogenen Saugkraft entgegentrat (S. 92). 
Pbysikaiisch korrekt ist nun eine Vorstellung, die wir Pfepfeii''-) ver- 
danken. Wir stelien uns vor, eine Zelle mit elastiscb gedebnter 
Zellbaut enthalte eine 10-proz. Zuckerlbsung und stebe in Saugkraft- 
gieicbgewicbt mit ibrer Umgebung. Nebmen wir nun an, der Zucker 
werde plbtziicb zur Halfte veratmet, so muB die Zelle Wasser ab- 
geben, denn eine 5-proz. Zuckerlosung vermag keinen so boben Turgor- 
druck berzustellen wie eine 10-prozentige. Wenn aber diese Zucker- 
zerstdrung nur an einer Seite der Zelle vor sicb gebt, wird aucb 
nur an dieser die Wasserausscbei dung erf olgen, und zwar so iange, 
als die Konzentrationsdifferenz zwiscben den beiden Seiten bestebt 
Ein solcher Konzentrationsunterschied wbre im pbysikaliscben Ex- 
periment nicbt zu erbalten, da notwendig auf dem Wege der Diffusion 
ein Ausgleicb stattfinden muB; wenn er also in der Pfianze hergestellt 
und erbalten wird, so mtissen da Vorgange eingreifen, wie sie die 
lebenstatige Zelle auf die Dauer jederzeit liefern kann, der pbysikali- 
scbe Apparat nicbt. Damit stimmt denn aucb,. daB die einseitige 
Wasserauspressung sofort sistiert wird, wenn wir die Reaktionen der 
Zellen durcb Sauerstoffentziehung oder durcb Chloroform denen nicbt 
lebenstatiger, rein pbysikaliscber Apparate annabern. 

Eine andere Verm utung iiber die Drsacbe einseitiger Wasseraussebeidung 
anJert Godlewski^^). Er nimmt fortdauernde Scbwankungen der Druckbobe an. 

55) 1915 Jabrb. wiss. Bot, 55 409. — Wenn es sieb bier aucb um einen aktiven 
AusscheidungsprozeiS bandelt, so ist dieser docb nur dadurcb mogiicb, dafi die 
Wurzel fiir geniigende Wasserzufubr aus dem Boden sorgt. Wird diese, etwa durcb 
Darbietung allzu starker Salzlosung gehemmt, so steht die Guttation unter ge- 
waltiger Erbobung des osmotiscben Wertes der Blattzellen still (7gL S. 30). 

56) Stahl 1888 Pflanzen und Scbnecken. fJen. Zeitscbr, f. Naturw.) S. 42. 

57) Rouppert 1914 Bull. Acad. sc. Crac. 887. 

58) Pfeffer 1877 Osmotiscbe On tersuch ungen. Leipzig. Pfeffer 1892Studien 
z. Energetik. Abb. Kgl. Ges. d. Wiss. Leipzig 18. 

59) Godlewski 1884 Jabrb. wiss. Bot. 15 602. 
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indein osmofcisch wirksanie Substanz verschwinden und wieder neu gebiidet werden 
soli Bei jeder Senkung des Turgors kommt es zu einer Wasserauspressung durcb, 
Kontraktidn der elastisch gespannten Zellwand, und wenn solche Kontraktionen in,' 
langeren Oder kiirzeren Zeitraumen aufeinanderfolgen, so macht die Zelle geradezu 
Pulsationen. Es ist aber nicht einzusehen, warum bei diesen Pulsationen das 
Wasser nur einseitig austreten sollte, auch miiBte mit der Zunahme der osmotisch 
wirksamen Substanz das vorber ausgeschiedene Wasser wieder eingesogen werden. 

Eine dritte Vorstellung beriicksiclitigt solcbe Zellen, die kein reines 
Wasser, sondern einen geloste Stoffe fiilirenden Saft aasscheiden ; 
hierber gehort u. a. der Nektar und der zuckerreicbe Biutungssaft 
mancber Pflanzen. Wir glauben zunadist die Anscbauung ganz ab- 
lebnen zu rniissen, es entstehe lokal aus oder auf der Membran der Zelle 
Zucker, und dieser entziehe auf osmotischem Wege der Zelle Wasser. 
Da es Wilson gelungen zu sein scbien, durch grtindliches Abwascben 
dieses extrazellularen Zuckers bei mancben Nektarien und aucb bei 
Pilobolus die Sekretion zum Stillstand zu bringen, hielt man diese 
Vorstellung yielfacb, trotz einzelner Widersprucbe bei den genannten 
Fallen, fiir bewiesen — falscMicb, denn dann miifite die Sekretion bald, 
wenn der disponible Zucker erschopft ist, zum Stillstand kommeii ^^). 
Eine Neuuntersucbung der Nektarien ist unbedingt angezeigt 

Aucb fur einzelne Blutungsdrucke konnte man eine osmotiscbe 
Saugung verantwortlicb macben, die von Stoffen ausginge, die aus 
der Membran der Zelle oder der GefaBe entstiinden. Solcbe An- 
sicbten waren aber durcbaus ungereimt, denn man kann nicbt an- 
nehmen, daJ3 so groBe Zuckermengen, wie sie aus Palmen und Agaven 
gewonnen werden, aus der Membran der Zellen hervorgeben; sie 
rniissen im Innern der Zelle erzeugt worden sein. So wie wir dann 
eine einseitige Permeabilitat des Plasmas fiir Zucker annebmen, sind 
die Bedingungen der einseitigen Auspressung von Zuckerlosung ge- 
geben, weil ja dadurcb eine dauernde Differenz in der Konzentration 
des Zellsaftes an verscbiedenen Seiten der Zelle gegeben ist. Wenn 
also die Quali tat s differenz der Plasmamembran an verscbiedenen 
Stellen der Zelle in Undurchlassigkeit einerseits und partieller 
Durcblassigkeit andererseits bestebt, kann tatsacblicb ein ein- 
sei tiger Flussigkeitsaustrieb erfolgen; man beacbte aber, daB dann 
niemals reines Wasser, sondern immer eine Losung, die freilicb stark 
verdiinnt sein kann, berausfiltriert. Daftir, daB die ebengenannte Vor- 
stellung zutreffend sein kann, sprecben ganz entscbieden aucb Er- 
fabrungen Lepeschkins am Sporangientrager des Pilzes Pilobolus. 
Wird ein solcber — einzelliger ^ ^ — Trager, der nur an seinem oberen 
normalerweise in Luft ragenden Ende sezerniert, mit diesem oberen 
Ende in Zuckerlosung getaucbt, so zeigt er geringeren Turgordruck, 
als wenn das untere Ende eintaucbt; komplizierend tritt bier aller- 
dings die Moglichkeit hinzu, daB nicbt das Protoplasma, sondern die 
Zellwand am oberen und unteren Pol verscbieden stark permeabei 
ist. — Aucb Ruhland bait auf Grund seiner sebr eingebenden Studien 
der Ausscheidung der Staticedrusen die Erklarung der Sekretion durcb 


60} Wilson 1881 Unters. Tubingen 1 8. 

61) Vgl. die sacHgema6e Kritik der WiLSONscben Anscbauungen durch 
Busgen 1891 Honigtau. Jena. Dazu Pfeeeek, Energetik, Anm. 58. 

62) Ueber Sekretionsporen in den kutisierten Scbicbten extrafloraler Nektarien 
vgl. Nieitwenhuis 1914 Rec. trav. bot. neerl, 11 291. Kenoyek 1917 Bot. Gaz. 6B 249. 

63) 1906 Beih. Bot. Cbl. 19 I 409. Vgl. auch Nathansohn 1919 Kolloidchem. 
Beib. 11 291. 
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Annalme einer ortlicli verschiedenen Durchiassigkeit des Plasmas fur 
die sezernierten Stoffe fiir die walirsclieinlichste. 

la aller Kiirze seien hier noch die Ansehauuagen liber das Zu- 

standekommen der Blutungsaaftbewegung referiert : Er geht aus von, den Potential' 
differenzen, die iiberall in der Pflanze auftreten, sei es infolge der verscMedenen 
Diffusion sgescbwindigkeit der lonen eines Salzes, das in zwei benaciibarten Zellen 
in ungleicber Konzentration vorkommtj sei es infolge verscMedener cbemischer 
Prozesse beiderseits der Membran, Da nun die Mem bran substanz selbst kein 
Isolator ist, bat die Potentialdifferenz die Bildung von „Lokalstromen“ in der 
Membran zur Folge, die dnreb die Poren der Membran binaurcMaufen und durch 
die Membransubstanz zu ibrem Ausgangspunkt zuriickkebren. Durch den Stoff- 
wecbsel der Zelle konnen nun, so fiibrt Stbrist aus, diese Membranstrome dauernd 
erbalten bleiben; die cbemiscbe Energie der Zelle konnte in die elektrisebe dieser 
Strdme verwandelt werden und diese dann in die mechaniscbe Energie der 
Blutungssaftbewegung. 

Biologisclie Bedeiitiiiig cler Abgube ttiissigeii, Wussers* Die 
verschiedenen Vorgange, die wir in diesem Kapitel besprochen liaben, 
werden der Pflanze nicht alle den gleicben Nutzen gewahren Am 
bekanntesten ist die biologische Bedeutung der Nektarien: sie locken 
die Insekten an, die bei vielen Pflanzen die Uebertragung des Pollens 
auf die Narbe besorgen. Ebenso einieucbtend ist die Bedeutung der 
Sekretionstatigkeit bei den Insektivoren (Kap. 14), bei denen das 
Sekret die Verdauung der eingefangenen Insekten ermogiicht und 
vielfach auch nur dann auftritt, wenn es Gelegenbeit hat, zu wirken. 
Schwieriger sind die anderen oben besprochenen Falle biologisch zu 
deuten. Wenn mit der Wasserausscheidung reichliche Abgabe von 
Kochsaiz Oder kohlensaurem Kalk verbunden ist, so wird man wohl 
annehmen konnen, die Pflanze entledige sich ilberfliissiger oder gar 
schadlicher Substanzen. Nach Stahl arbeiten die meisten Kr^uter, 
nicht aber z. B. die Stammsukkulenten, mit Hydathoden, und es ge- 
lang unserem Autor, durch Eultur in trockener Luft die Guttation 
zu unterdriicken und Krankheitserscheinungen auszulosen. Den iiber- 
fliissig aufgenommenen Ealk finden wir bei vielen Pflanzen inner- 
halb des Kbrpers deponiert, entweder in den Zellen als Oxalat, oder 
in der Membran als Karbonat, und es zeigt sich, dafi haufig Pflanzen, 
die Ealksalze ausscheiden, kein Oxalat im Innern deponieren. Das 
gilt nach Stahl fiir Graser und Schachtelhalme, und bei Statice oder 
Armeria kann man nach Ruhland keine Ealkoxalatbildung in den 
Zellen erzwingen, weil sie neben Eochsaiz und anderen Saizen auch 
massenhaft Calciumkarbonat sezernieren. — Das Eochsaiz kann, wie 
noch zu zeigen sein wird, auch direkt schadlich wirken, und da bei 
ihm die Festlegung des wirksamen Bestandteiles, des Chlors, nicht 
durch Herstellung einer unlbslichen Verbindung erzielt werden kami, 
so begreift man den Vorteil, den seine Ausscheidung gewahrt Frap- 
pieren mu6 dabei allerdings der FTachweis von Montfort^’*^), dafi die 
von ihm untersuchten Salzpflanzen nie durch Wasserspalten guttieren. 
Fiir diejenigen unter ihnen, die sich des iiberschussigen Salzes nicht 
durch aktive Driisen (Absalzung) entledigen konnen, bleibt, da sie ja 

64) 1919 Zeitschr. f. Bot. 11 561^ Eathansohjv' zit. unter 63. 

65) E. Stahl 1920 Flora 113 1. VgL auch v. n. Wolk 1920 Naturwissenscb. 
Wocbenscbr. N. F. 10 645. 

66) 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 153. Im Gegensatz zu den Halopbyten guttieren 
nach MojVTFORr fast alle Pfianzen der primaren und sekundaren Torfmoore an 
ihren natiirlicben Standorten, und falls das unterbieibt, ist es nicht Folge physio- 
logischer, sondern pbysikalischer Trockenheit. 
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(S. 85) stark transpineren, .soviel icli. sehe, nur iibrig, anpnekmeii, 
daB ,sie Salz nur insoweit aufneliinen, als sie es zur Erzieluiig 'der 
notigeii Saugkrafte .mtisseiij im iibrigen aber imstande sind, das Salz 
aus ikren Zellen fernznhalten. 

Ganz andersartig ist der Nutzen, den die AnsstoBung reinen 
Wassers mit sich bringen kann. Hier kann die Forts chaffnng 
von Wasser aiis dem Pflanzenkorper so wenig das Ziel des Vor- 
ganges sein, wie bei der Transpiration. Wenn wir die Bedeutnng 
dieser znm Tell in einer Beschleunigung der Nahrsalzwanderung er- 
blickten, so werden wir die Tropfenausscheidung als ein Phan omen 
betrachten miissen, das die Transpiration ersetzt, zumal wo diese 
aus auBeren Griinden unmbglich ist. — Nach Stahl guttieren sehr ieb- 
liaft raschwtichsige, darum nahrsalzbediirftige, einjahrige Oder winter- 
annuelle Krauter, im Gegensatz zu Stauden oder zu Parasiten; von ein- 
heimischen Holzern wohl nur solche wie die Weide, denen viel Wasser 
zur Verftigung steht, w^hrend in wasserreichen Tropengebieten auch 
viele hochstammige Lianen guttieren. Dauernd ist die Transpiration 
bei submersen Wasserpflanzen unmoglich, ftir die vielfach Wasser- 
ausscheidung konstatiert ist®'); vortibergehend wird bei vielen 
Landpflanzen in den Nacht- und Morgenstunden durch die Dampf- 
sMtigung der Luft die Transpiration verhindert, und zu diesen Zeiten 
pflegt dann auch die Tropfenausscheidung sichtbar zu werden. Immer- 
hin konnen sich nur Pflanzen mit sehr reichlicher Wasserversorgung 
erlauben, so verschwenderisch mit diesem Stoff umzugehen, zumal 
KrM.uter schattigster Standorte (soweit sie nicht mykotroph sind; 
Kap. 18). Wird die Ausscheidung fliissigen Wassers durch die 
Hydathoden in geeigneter Weise unmoglich gemacht, so tritt vielfach 
Injektion der Interzellularen in den BMtern auf; trotz der Angaben 
von Lepesghkin ®®), der durch eine solche Wasserfilllung die Tatigkeit 
der Blatter nicht geschadigt fand, wird man in der Verhinderung einer 
derartigen Injektion durch die Hydathodentatigkeit noch immer einen 
Vorteil ftir die Pflanze erblicken diirfen. 

Aber auch da, wo es zu einer Wasserausscheidung nicht kommt, 
kann der Blutungsdruck ftir die Pflanze niitzlich sein; so hat man 
z. B. nachweisen konnen, daB die Entfaltung der Knospen im Friih- 
jahr sehr wesentlich durch den Wurzeldruck gefordert wird. 


6. Eapi tel. 

Die Deitung des Wassers II. 

Urn die Krafte, die das Aufsteigen des Wassers bis in den Gipfel 
hoher Baume ermoglichen, beurteilen zu konnen, ist es zweckmafiig, 
zunachst iiber Richtung, Menge, Geschwindigkeit und Hohe des ge- 

67) Weinkowsih 1899 Fuotstucks Beitr. 3. Vgl. auch Po>^i) 1905 U. S. 
Fish. Commission Eeport for 1903 S. 483. Washington. Ueber die sog. Hydropoten 
an Schwimmblattern von Wasserpflanzen, die friiher als wasseraufnehmende Organe 
gedeutet wurden, aber de facto Wasseraustrittsstellen sein sollen, vgl. Eiede 1921 
Flora 114 1. 

68) LEPESCHxm 1902 Flora 90 42. 
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hobenen Wassers .Vo rsteilungen.zugewiniieii. Die Ric'lifcuiigy in der 
sicli das Wasser bewegt, ist freilich fiir die gewolmiiciien Fdlie die 
Richtung von der anfnehmenden Wurzei m den abgebeiideii Blatterii. 
Es ist aber wichtig, zu erfabren, daB die Stromung* auch iimge- 
kebrt verlaufen kann; demnach feblen besondere Vorricbtungen im 
Innem der GefaBe, die eine Wasserbewegnng nnr in einer Richtung 
ermoglichen. Diese schon. Hales bekannte , Tatsache wird bewiesen 
durcb einen Versuch, den Strasbueger^) an Rotbuchen ausgefulirt hat. 
Ein Stamm, der oben mit einem Nachbarstamm verwachsen war end 
bis unten ' reichlich beblatterte Seitenzweige trug, wurde am unteren 
Ende durchschnitten; es .waren' somit seine Zweige ganz auf das 
Wasser angewiesen, das der Nachbarbaum aufgenonimen hatte: zu den 
basalen Zweigen konnte sich aber das Wasser nur in der Richtung 
von oben nach unten . bewegen. Aiie diese Zweige biieben aber selbst 
nach Jahren‘^) vollkoinmen frisch; das beweist, daB aucli die Menge des 
Wassers,, die . in verkehrter Richtung stromte, eine ausreichende war, 

Menge des geliobeiieii Wassers* Ueber die Menge des Wassers, 
die normalerweise in einem Baumstamm geleitet wird, gibt die Grofie 
der Transpiration AufschluB. Freilich keinen genauen, denn ein Blick 
auf die welken Blatter der Pflanzen am Abend eines heifien Sommer- 
tages zeigt deutlicher als ein Experiment, daB da mehr verdunstet ist, 
als zugeleitet wurde. Wenn aber am nachsten Morgen die Blatter 
von neuem straff geworden sind, so mtissen sie wahrend der Nach t 
das Defizit gedeckt haben; man wird also die Wassermenge, die 
wahrend 24 Stunden transpiriert wird, im allgemeinen ungeflihr der 
in derselben Zeit gehobenen gleichsetzen diirfen. Sie ware mit ihr 
identisch, wenn sich nachweisen lieBe, daB der Holzkorper eines 
Baumes in seinem Wassergehalt keine Schwankungen zeigt; das ist 
indes nicht der FalF). 

Die TranspirationsgroBe eines Baumes laBt sich ferner nur un- 
genau ermitteln, und selbst wenn wir die Zahl und den mittleren 
Durchmesser der GefaBe kennen, so wissen wir nicht, wie viele von 
ihnen an der Wasserleitung beteiligt sind. Tatsache aber ist, daB bei 
den gewbhnlichen Baumen von vornherein das sog. Kernholz fur die 
Wasserleitung wegfallt, denn hier sind die GefaBlumina durcb Thyllen 
imd andere Verstopfungen unwegsam gemacht. Dementsprechend ge- 
niigt bei typischen Kernholzbaumen (wie z. B. der Eiche) ein Ein- 
schnitt, der den ganzen Splint durchsetzt, um die Wasserleitung zu 
sistieren. In manchen Fallen ist die Splintschicht so sclimal, daB sie 
sciion bei einfacher Rindenringelung beschadigt und wasserleitungs- 
unfahig wird (Rhus typhina). Es gibt aber an ch Baume, die kein 
Kernholz ausbilden, und dann vielfach auch in alteren Holzteilen 
leitend bleiben. Dahin gehort die Linde, und nur so erklart sich ihre 
oben S. 94 erwahnte langjahrige Widerstandskraft nach dem Ringel- 

1) Steasburger 1891 Bau und Verrichtungen der Leitungsbahnen 8. 936. 

2) Strasburger 1893 Ueber das Saftsteigen (HistoL Beitr. 5). Jena. VgL 
auch die Versuche Renners in Ber. Bot. Ges. 1912 30 576. 

3) BijSGEN 1911 Zeitschr. f. Forst- u. Jagdwesen 43 137. Das Minimum an 
Wasser scheint im Baumstamm m Herbst zu iiegen; dann nimmt die Wassermenge 
zu und erreicht im Laufe des Winters das Maximum. Gerade im Sommer aber 
sind nicht nur Differenzen zwischen Tag und Nacht gefunden, sondern es zeigen 
sich auch Schwankungen, die mit der Feuchtigkeit der Umgebung in Zusammen- 
hang stehen (vgl. S. 121). 
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schnitt; bei einem gewbhnlichen Kernbaum wird der unter einer 
Rin gels telle gelegene Splint rasch zerstort sein und der Gipfel wird 
dann abdorren. Wenn nun zwischen Kern und Splint eine scharfe 
Greuze existierte, und wenn man den ganzen Splint als gleich gut 
leitend, den ganzen Kern als gar nicbt leitend betrachten dilrfte, dann 
liefien sich nocli annahernde Schatzungen liber den Querschnitt des 
tatsachlicb leitenden Teiles im Holzkorper ausfflhren. Der Uebergang 
erfolgt aber ganz allmablicb, und nicht selten fangen schon im 2. oder 
3. Jahresring Thyllen an, die GefaBlumina zu verstopfen [Robinia*)]. 
Im allgemeinen leitet also der jungste Jahresring am besten, und die 
Leitfahigkeit nimmt nach dem Zentrum zu immer mehr ab®). 

Gescliwindigkeit der Wasserbewegung. Sachs®) iieJ3 die 
Pflanzen Lithiumsalpeter durch die Wurzeln aufnehmen, der, ohne 
giftig zu wirken, sehr rasch das Plasma durchdringt und in den 
GefaBbahnen mit derselben Geschwindigkeit sich bewegt wie das 
Wasser selbst. Da Lithium fiir gewohnlich nicht in der Pflanze 
vorkommt, aber auf spektralanalytischem "Wege auch in kleinsten 
Spuren nachzuweisen ist, konnte die Geschwindigkeit seines Auf- 
stieges bequern verfolgt werden. Einige „Steigh6hen pro Stunde“, 
die Sachs so ermittelte, sind nachfolgend zusammengestellt: 

Acacia lophanta 154,0 cm 

Nieotiana Tabacum 118,0 „ 

Musa sapientum 100,0 „ 

Cucurbita Fepo 63,0 „ 

Podocarpus macropbylla 18,7 „ 

Es ist siclier, da6 mit diesen Zahlen weder nacli unten nodi 
nadi oben zu die extremen GroBen erreicbt werden. 

Die Ho be endlich, bis zu welcber Wasser gehoben werden muB, 
ist bei gewissen Baumen eine recbt betrachtliche ; besonders bertibrnt 
als Riesen der Pflanzenwelt sind Eucalyptus amygdalina mit 156 m 
und Sequoia gigantea mit 102 m Hobe; an sie scbliefien sicb unter 
den Einbeimiscben die folgenden an: Abies pectinata und Picea excelsa 
(50 m), Fagus silvatica (44 m), Platanus und Fraxinus (30 m). 

Diese Betracbtungen fubren also zu dem Resultat: daB gar nicht 
daran zu denken ist, der Stromung des Wassers in der Weise naber- 
zutreten, wie der Pbysiker an ein derartiges Problem herantritt, denn 
es feblen dazu einige der wicbtigsten GroBen. Bei vielen bisberigen 
Erklarungswersuchen hat man sicb in der Regel damit begntigt, nach- 
zuweisen, daB Wasser dnrch die supponierten Krtfte bis znr not- 
wendigen HOhe gehoben werden konne ; ob aber die in der Zeiteinbeit 
gebobene Wasser menge genugt, nm den TranspirationsYerlust zn 
decken, wurde nicbt sicbergestellt. 

Wenn wir uns nacb diesen Vorbemerkungen auf eine nabere Be- 
sprecbung der Bedingungen fur das Wassersteigen einlassen, so kann 

4) WiELBR 1888 Jaiirb. wiss. Bot. 19 82. 

5) Ueber spezifiscb verscbiedenen Bau verscbiedener Holzer mit Eiicksicbt 
auf die Leitfahigkeit verscbiedener Jabresringe vgl. aucb Holmes 1918 Ann. of 
Bot, 32 553; 1919 as 255; 1921 35 251. 

6) Sachs 1878 Arb. Wurzburg 2 148. Vgl. aucb MacRab 1871 Transact. Bot. 
Soc. Edinburgh 11 45. Peitzee 1877 Jabrb. wiss. Bot. 11 177. — Bei kritiscber 
Versucbsanordnung kann dabei der „Auftrieb“, den eine spezifiscb ieichtere in 
einer spezifiscb schwereren Fliissigkeit erfabrt, schon weil die GefaSe zu eng sind, 
keine Eolle spielen. IJespetjhg 1916 Ber. Bot. Ges. 34 419. 

7) BUsoef 1912 Hdwb. d. ISTaturwissensch, 1 876. 
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es sich ' iiiir um kritische AuseinandersetzungeE liandelii, die aiif Voll- 
standigkeit keinen Anspruch machen '^). 

Bedeiitiing des WiirzeMruekes. Zunaclist konnte das Wasser 
diirch eine in der Wnrzel wirkende Druckkraft in die, Hoke ge- 
lioben werden ; daB der Blutungsdruck in diesem Sinne wirken muB, 
ist ja kiar. Es fragt sicli nur, ob die GroBe dieses Driickes ansreicliend 
ist, nm Wasser in den Gipfel der Baume zu treiben, nnd ob die Menge 
des Yon der W^nrzel gelieferten Wassers ann^hernd ansreiclitj nin die 
Transpirationsyerluste zn decken. In bezng auf die ietzte Frage liegen 
Versnche Yon Sachs 'O Yor. Er yergiich die Menge des BlutungssafteSj 
der in bestimmter Zeit aus dem Wurzeisystem krautiger Pflanzen aus- 
floBj mit der Wassermenge, welche der abgescbnittene nnd in Wasser 
stehende SproB in der gleichen Zeit einsaugte. Eine Wnrzel von 
Nicotiana iatissima iieferte in 5 Tagen ca. 16 ccm Biutungssaft: ilir 
SproB aber nahm 200 ccm Wasser auf. Ein abniiches MiByerbaltnis 
ergab sick auck in anderen Fallen, nnd dnrck eingekende Versucke, 
anf die friiker sclion kingewiesen ist (S. 100), hat dann fest- 

gestellt, „dafi der Stnmpf einer Pfianze stets, auck bei Steigerniig 
der Leistung durcii Lnftpumpensaugung, viel weniger Wasser aus- 
sckeidet, als der ins Wasser gesteilte Gipfel anfnimmt nnd der intakte 
Gipfel Yerbraucht“. Es ist also nickt daran zu denken, daB die „aktive 
Saugung^ der 'Wurzel unter alien Umstanden ausreickt, das bei der 
Transpiration verloren gehende Wasser zu ersetzen^O- Was nun den 
Blutungsdruck betrifft, so konnen wir — abgesehen von dem lokalen 
Blutungsdruck (S. 100), der ja kier ganz auBer Betrackt bleiben muB — 
als Extrem die Angabe Wielers^^) betrackten, nack der bei einer 
Birke ein Druck von 104 cm Quecksilber, also IV 2 Atmospkaren, ent- 
wickeit wurde. Ein soicher Druck konnte, wenn wir Yom Reibungs- 
widerstand in den GefaBen ganz abseken, Wasser auf 15 m Hoke treiben, 
er wiirde also nickt geniigen, um die Spitzen des bis zu 25 m Hoke 
wacksenden Baumes zu versorgen. Nun ist aber in anderen Fallen, und 
oft gerade bei koken Baumen [Koniferen, Morns, Fraxinus, Acer 
pseudoplatanus ^‘^)] ein Blutungsdruck gefunden worden, der nur 12, 21, 
313 mm betragt; auBerdem ist nock besonders zu berucksicktigen, 
daB der maximale Druck nur im Frilhjahr, eke die Belaubung er- 
sckeint, nachweisbar ist. Spater, bei lebkafter Transpiration, kerrsckt 
im Innern des Baumes gewohnlick ein Druck, der geringer als Atmo- 
spkarendruck ist, ein (falscklicli) sog. negativer Druck. Und selbst 
bei krautigen Pflanzen trifft das zu, denn v. Hohnel^^) sak an GrSsern, 
die in den Morgenstunden infolge Ueberftillung ikres GefaBsystems 
Wasser in Tropfenform aussckieden, in den Mittagsstunden, bei leb- 
kafter Transpiration, einen ansehnlicken „negatiyen“ Druck. Darum 
konnen wir dem Blutungsdruck keine fundamentale Bedeutung bei 


8) Zusammenfassende DarstelluDgen des Problems bei Copelahu 1902 Bot. 
Gaz. 35 161. Eureka 1907 Oours de physiol, moleculaire. BruxelJes. (Ree. iBst, 
Errera 7.) Urspeujs^g 1907 Biol. Cbl. 27 1. 1911 Verb. Schweiz. ISTaturf. Ges. Solo- 
thurn 1. Dixox 1901 Progressus rei bot, 3 1. RbxxeRj Hdwb. d. Naturwissensck. 10. 

9) Sachs’ Versuche sind mitgeteilt durck db Vries 1973 Arb. Wiirzburg 1 288. 

10) 1916 Zeitsckr. f. Bot. S 1. 

11) Zu bedenken ist allerdings, daB mit dem Abschneiden des Sprosses Ver- 
anderungen in der Wurzel eingetreten sein konnen. Man vgl. kierzu Darbtshire 
1905 Bot. Gaz. 30 356, u. JosT, Anm. IQ. 

12) WiELER 1893 COHXS Beitr z. Biologie 1. 

13) V. Hohxel 1879 Jahrb. wiss. Bot. 12 47. 
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der Wasseiieitung zusclireibeii ; wo er vorhanden ist, muB er freilicli 
mit ziir Hebiing des Wassers beitragen. 

SaiigEHg des Sprosses. Wenn demnach das Wasser iiicht diircli 
Druck Von xinten ber in die Hohe gepreBt wird, so iniiB eine 
Kraft am oberen Ende der Pflanze das Wasser in die Hobe saiigeii, 
sei es rein mecbanisch, sei es daB sie aucb die aktive Wnrzelsangung 
irgendwie anregt^"^). Eine solche Saugkraft baben wir schon kennen 
gelernt. Wir saben, daB dnrcb die Transpiration die Sattignng der 

Zellen aufgehoben wird. 
Je groBer die Tnrgor- 
senknng, desto grdBer 
die Saugkraft der 
Zelle. Wenn wir tran- 
spirierende Sprosse einer 
langen Glasrobre luft- 
dicbt anfiigen und danii 
die mit Wasser gefiillte 
und mit dem unteren 
Ende in Quecksilber ein- 
tauchende GlasrSbre auf- 
richten (Fig. 19), so fehrt 
der Zweig fort, Wasser 
mit seiner Scbnittfbicbe 
aufzunebmen, und in dem 
MaBe, als dieses aus der 
Glasrobre verscbwindet, 
tritt Quecksilber an seine 
Stelle. Die Steigbdbe des 
Quecksilbers dient uns 
dann direkt als MaB fiir 
die GroBe der Saugkraft. 

Meistens verlauffc der 
Versuch, wenn er in so ein- 
facber Form, wie Fig. 19 
zeigt, ausgefiihrt wird, un- 
bef riedigend : Zumal bei der 
Verwendung der Zweige di- 
kotyler Laubbolzer — bessere 
Ergebnissebat man mit Kadel- 
bolzzweigen — tritt, sobald 
das Quecksilber eine gewisse 
Hobe erreicbt bat, Luft in 
Biascben aus der Scbnitt- 
flache nacb unten aus, sam- 
melt sicb oben im Steigrobr und der Versucb ist zu Ende. Lindner benutzte 
zur geoaueren Untersucbung eine wassergefiillte, umgekebrte U-Rohre, an deren 
einem Ende der Zweig in umgekebrter Stellung saugte, deren anderes Ende in 
Quecksilber taucbte und an deren bocbster Stelle ein Heines, zuerst gleicbfalls 
mit Wasser gefiilltes GefaB angeschmolzen war, in dem das austretende Gas sicb 
ansammeite, und konnte feststellen, daB das Gas aus den zentralen, alteren Jabres- 
ringen austrat; je starker sicb unter dem EinfluB der zunebmenden Saugung die 
in diesen vorbandene Luft ausdebnte, urn so mebr GefaBe wurden entleert und 
ibre Wandung dadurcb fiir Luft wegsam, die von auBen durcb Spaitoffn ungen 


14) JosT 1. c. Montfort 1921 Jabrb. wiss. Bot. 60 184. 

15) Naberes bei Josx, Anm. 10. 

16) Lindner 1916 Cohns Beitr. z. Biologie 13 1. 
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mid Leoticelieu eiiidraiig. ScMiet^Hch saugten nur iiocii die GefaSe der jimgsten 
Jahresrioge und das Qaecksiiber sfcieg nur so. laoge, ais die Saiigiiiig mehr Wasser 
aus dem dattgro!i,r eataatim, 'als Luft aus der Schnitfeilaclie austrat, iangsaiii weifceij 
um scWieilicIi zu. sinken. 

Nach dieser Abschweifong kebren wir zur Saugung. als reiB' 
pbysikaiiscliem ProzeB. zuriick und 'woiien sie aucli zuerst an eiiiem 
pliysikalisclien Apparafc studieren. Wir verwenden eine oben glocken- 
formig erweiterte Glasrdbre, die.mit Pergaiiientpapier, . versclilossen 
und mit Wassei' gefiillt ist (Fig. 20); ihr unteres Ende taucht in 
Quecksilber. Das Pergaiiientpapier veriiert durcli Verdunstung sein 
Qaelinngs wasser und saugt dafur aus dem Rohr Wasser an: dieses 
wild durcli Quecksiiber ersetzt. Da auf der AuBenseite der 'Membran 
Atmospharendruck. auf der Innenseite aber ein um das Gewicbt 
der Wasser- bzw. spater der Quecksiibersaule 
venninderter Atmospharendruck herrscbtj wird, 
wie im Versuch Fig. 19, durch gewohnliclies 
Pergaiiientpapier Lnft ins Innere eindringen, 
zwischen Membran und Wasser sich ausbreiten 
und somit einer weiteren Hebung von Queck- 
siiber ein Ziel setzen. Askenasy hat das 
Pergamentpapier durch einen Gipsblock ersetzt, 
der in feuchtem Zustande fiir Luft weniger 
perineabel ist Wenn dann, in dem MaBe ais 
das Quecksiiber hoher ^und hoher steigt, der 
Ueberdruck ini Innern des Apparates groBer 
und groBer wird, wird, gerade wie unter der 
Luftpumpe, Luft aus dem Wasser entweichen 
und ebenfalls ein weiteres Steigen hindern. 

Nimmt man aber ausgekochtes Wasser, so be- 
kommt man ganz bedeutende Steighohen; in 
Versuchen Askbnasys z. B. stieg bei 73,5 cm 
Barometerstand das Quecksiiber im Steigrohr 
auf 89 cm. 

Hulbtt hat den Gipsblock durch eine 
porose Porzellanplatte ersetzt, in die ein Nieder- 
schiag von Ferrocyankupfer eingelagert war. Da- 
durcii wurde die Luftdurchlassigkeit sehr herabgesetzt, und dem- 
entsprechend stieg das Quecksiiber in der Glasrohre bis auf 37,7 cm 
liber den Barometerstand. 

SteigliShe. Diese den Barometerstand libertreffenden Steighohen 
sind auf den ersten Biick uberraschend, weil sie anscheinend der 
Lehre vom ToERicELLischen Vakuum widerspreclien”^). 

lioliasioii des Wassers. Wenn wir an Stelle des verdunstenden 
Gipsblockes eine Luftpumpe saugen lieBen und die Steigrohre anfangs 
mit Luft erfiillt ware, dann wiirde freilich mit Erreichung der dem 
Atmospharendruck entsprechenden Steiglibhe ein Vakuum entstehen 
musseii. Zu der Biidung eines solchen in unserem Versuch dagegen 


17) Askenasy 1895 Verhandl. des Naturhist.-med. Vereins Heidelberg (N. F.) 5. 

18) Askenasy 1896 ebenda. 

19) Htjlett 1903 Zeitschr. physik. Chemie 42 353. 

20) Vgl. die theoretischen Auseinandersetzungen bei Helmholtz 1873 Fogg. 
Adb. 150 492; Reinganum 1896 Annalea d. Physik (Wiedemann) F. 59 764; 
Kernst, Tbeoret. Chemie 3. Aufi, S. 165; Hulett 1903 zit. 19. 

Benecke u. Jost. Pflansenpbysiologie. Bd. I. 
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miiBte erst die Adhasion zwischen Wasser nnd Gipsblockj Wasser 
uad Giaswand Oder die Kohasion der Wasserteilclieii uberwunden, 
werden. DaJB es sicli bei der AdMsion um gewaitige Krafte handeit 
ist bekannt genag, dagegea hat man die Ko has ion des Wassers 
anf Grand aiterer phjsikalischer Experiinente friiher nnterschatzt, nnd 
es ist ein groJSes Verdienst von Askenasy nnd Dixon, anf die wirk- 
liche Grdfie derseiben aufmerksam gemacht zn haben. Nach Dixons ‘^7 
Versuchen berechnet sie sich anf mehr als 200 Atm. Fiir die in 
der Pflanze gegebenen VerhUltnisse ist der von Steinbeinck 22) ixiit 
Hiife seines „Ueberhebers“ erbrachte Nachweis von Interesse, dah 
anch bei lebhaft strbmender Flussigkeit eine betrEchtliche KohS.sion 
nachznweisen ist. Ein gewisser Gehait von geldster Luft vernichtet 
die Kohasion nicht sofort, aber von den meisten Forschern wird her- 
vorgehoben, dafi ein Reifien gespannter Wassersaulen nm so leichter 
verhindert wird, je besser die Lnft aus ihnen entfernt ist. Dixon 
alierdings fand den oben genannten Wert fiir die Kohasion nnter 
Anwendung von mit Lnft gesattigtem Holzsaft. Eingehende Versuche 
liber die Kohasion des Wassers verdanken wir Uespeung Ihm 
diente zum VerschlnB des Steigrohres ein sorgfaltig durch Anskochen 
von Lnft befreites Stiickchen Koniferenholz, das sich besser bewahrte, 
als die zunachst verwendeten Filterkerzen. Als Steigfliissigkeit diente 
stnndenlang ansgekochtes destiilierter Wasser. So erreichte Uesprung 
eine Steighdhe des Quecksilbers bis zn 135 cm iiber den Barometer- 
stand. RiJ3 endlich das Wasser, so erfolgte das nicht durch Anfhebung 
seiner Kohasion, sondern durch Blasenbildnng am oder im Holz, das 
als VerschluB diente. Nach Ubspeung ist die Hebekraft der Menisken^ 
die sich in kleinen Spalten oder Interzellularen, ja vielleicht in den 
Mizellarinterstitien finden, zn klein, nm so starken Sangnngen Wider- 
part halten zn kdnnen. 

Da nun die Quantitatsfrage, wie oben gesagt, bei der Wasser- 
leitung in erster Linie in Frage kommt, sind Uespeungs Angaben 
iiber die Steiggeschwindigkeit anch von groBer Bedentnng. In 
einem Versnch stieg das Quecksiiber in 5 Minnten um 102 cm, dann 
aber mit VergrbBerung der Zngspannung langsamer, da die Dampf- 
spannung des Wassers mit steigender Spannung abnimmt. SchlieBlich 
muB anch ohne Blasenbildnng nnd ohne daB der Filtrationswiderstand 
erheblich ist, das Steigen anfhoren; bei starkerem Filtrationswider- 
stand ist die Steiggeschwindigkeit schon bei geringerer Steighoiie 
praktisch gleich Null. Durch solche Versuche wird jedenfalls auch 
die Kohasion des stromenden Wassers ad oculos demonstriert : bei 
verhinderter Transpiration kann solche Zngspannung sehr lange er- 
halten bleiben. Bei Verwendung von Blutungssaft an Stelle des aus- 
gekochten Wassers konnte Urspeung so groBe Steighohen nicht erzielen^ 
doch ist zn bedenken, daB in der Pflanze wohl die kapillaren Dimen- 
sionen der GefaBe das ReiBen der Flussigkeitssaulen erschweren. 

In weiteren Versuchen zeigte derselbe Forscher, daB auch beim 
Aufsetzen von Lebensbaumzweigen nnter Anwendung geeigneter MaB- 
regeln nm das oben erwahnte Luftdnrchschlagen moglichst zn ver- 
hindern, das Quecksiiber bis zn Oder tiber Barometerhbhe gehoben 

21) Dixon 1909 Proc. R. Soc. Dublin; Progressus rei hot. i 39. 

22) Steinbrinck 1906 Jahrb. wiss. Bot. 42 579. 

23) Dixon and Joly 1894 Ann. hot 8 468. 

'24) Urspeung 1913 Ber. Bot. Ges. 31 388 (hier altere Lit.) u. 1915 3?^ 253. 


Die Leitung des Wassers 1I» 


115 


werden kaiiiij und nocli bessere Ergebnisse batte bei soicher Versuchs- 
anordnung Jost--"). Es muB nocb nachgetragen werdea, daB bereits 
in alteren Versuchen Bohms-^^), in deuen ebenfalls durcb transpirierende 
Tbujasprosse, die in ein wassergefiiiiteSj mit Quecksilber abgeschlossenes 
Steigrobr tanchtenj das Quecksiber iiber Barometerhobe geboben wiirde, 
da „wenii das Quecksilber fallen soli, die Kobasion des Wassers 
tlberwunden werden muB“. 

Besonders wichtige Versucbe fubrte weiter Ursprun(: 4 2') in- 
dem er lebende Oder tote Sprosse von Pflanzen mit langen GefaBen, 
zumal Lianen, wie die Waldrebe oder aucb Kornelkirscbenzweige in 
Quecksilber stellte und dies in ibnen emporsaugen lieB; die Steigbobe 
uiid Steiggeschwindigkeit der aufsteigenden QuecksilberfMen konnte 
mittels Rdntgenbestrablung unter Anwendung eines Barjumplatin- 
cyaniirschirms festgesteilt werden. Bei der Kornelkirscbe, einem scbon 
von V. Hohnel in ahnlicben Versucben verwendeten Objekte, konnte 
er Zugspannnungen bis zu 2 Atm. (unter Beriicksicbtigung der Kapillar- 
depression des Quecksilbers und des Barometerstandes) errecbnen. 
Und da durcb Luftdruckunterscbiede das Quecksilber nicbt so hocb 
geboben werden kann, kann ftir die groBe Steigbobe in transpirierenden 
Zweigen nur der negativ gespannte GefaBinhalt verantwortlicb ge- 
maclit werden. Aucb war nacbzuweisen, daB solche Steigboben langere 
Zeit besteben bleiben konnen. 

JosT untersucbte aucb den Gang der Wasseraufnabme seitens 
lebender Koniferenzweige bei negativem Drucke, wobei also ein Queck- 
silberzug von mebr als 76 cm iiberwunden werden muB, und fand, 
daB negative Drucke von 15 bis 25 cm die Wasseraufnabme wabrend 
mebreren Stunden nicbt wesentlicb vermindern kdnnen (wabrend Unter- 
drucke von Nuil Atmospbaren oder Druckvermebrung urn 1 — 2 Atm. 
nur eine voriibergebende Verminderung bzw. Vermebrung der Wasser- 
aufnabme bedingen). 

Um nnn zu ermitteln, ob wirklicb die Kobasion des Wassers ausreicbt, um 
solcben Zugspannungen, wie sie im Steigrohr oder in den GefaSen beobachtet 
worden sind, standzuhaiten , muB sie geniessen werden; indem wegen alterer 
daraufbin gerichteter Versuche auf die Literatur verwiesen werden mul^, seien bier 
nocb einige neuere Untersuebungsergebnisse mitgeteilt, welche Ursprijrg und 
bei Studien mit Fainsporangien erhieiten. Diese Sporangien besitzen 
einen Ring von Zellen, deren Lumina mit Wasser gefiilit siod, und im seiben Ma6, 
als dies Fiiilwasser schwindet, sei es durcli Verdimstung, sei es unter dem EinOub 
der osmotiscben Saugung nicbt merklicb permeierender Losungen, in welche die 
Sporangien eingelegt werden, wird die dem Fiiilwasser adhmerende diiniie AuBen- 
wand der Ringzellen nacb innen gesaugt, bis sie endlich von dem Wasser abreiBt, 
wobei das bekannte Springen der Sporangien erfolgt. Dies AbreiBen wird erfolgen 
in dem Augenblick, in dem die Kobasion des Wassers oder, was immer nocb 
strittig ist, die Kobasion nocb nicbt, sondern die Adbasion desselben an der Wand 
iiberwunden ist. Jedenfalls aber liefert die Saugkraft der Losung, in welcher 
Springen erfoigt, ein MaB fiir die Kobasion, mit der Einschrankung, daB nur 
Minimalwerte fiir sie erhalten werden. 

Uespritro fand nun, daB in 3,1-mol. Robrzuckerlosungen, die eine Saugkraft 
von etwa 300 Atm. entwickeln die Sporangien springen. — Nacb einer anderen 
Methode kann man aucb so vorgeben, daB man die Sporangien untersucbt, wabrend 
sie sich im Luftraum kleiner Glasschalcben befinden, an deren Boden sicb Fiiissig- 


25) 1916 Zeitscbr. f. Bot. 8 1. 

26) Bohm 1893 1. c. 11 211. 

27) Ursprung- 1916 Ber. Bot. Ges. 475. 

28) Ursprung 1915 Ber. Bot. Ges. 153. 

29) Renner 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 617. 
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keiten von bekanntem Dampfdruek, etwa Schwefeisaure von bekannter Konzen- 
tration befindet und ermittelt, bei welchem Dampfdruck der Liift das lleiBen er- 
folgt; das war in Ue,sprttkgs Versuclien iiber Schwefeisaure von 1.2 spez. Gew. 
der Fail was auf eine Zugspannung von reichlich 300 Atin. schliei^en lait. 

Zu. ganz ahniichen JErgebnissen kam Kenner. Mittels der Kohrzucker- 
methode fand er, dafi in Rohrzuckerlosungen, die einen Brack von 2G0 Atm. ent- 
wickein, die Sporangien noch nicht springen und mitteis Messung der Dampf- 
spanniing springender Eingzellen, die im Glelchgewicht ist mit der Dampfspannung 
iiber einer bestimmten Bosung, ermittelte er, daJ3 iiber gesattigter Kochsaizlosiing, 
die einen Druck von 370 Atm. entwickelt, immer nocb nicht alle Sporangien 
springen. 

Wir konnen also die Kohasioa des Wassers auf luindesteus 
350 Atm. veranschlagen. Sie reicht unter alien Umstanden aus^ um 
die biologischen Erscheinungen, die wir kennen geiemt haben, zii 
erklaren. 

Kohasionsspannungen treten aber nicht nur in toten Gefafien, 
sondern aucli in lebenden Zellen ein, wenn sie so weit welken, dafi 
Schrumpfelung ilirer Membran eintritt. Bei dtinner Wand bereclinet 
sie Holle nur auf wenige, bei derberer Wand auf etwa 20 Atm. Es ist, 
wie schon frulier (B. 92) gesagt, klar, dab dann, wenn lebende Zellen, 
die als Wasserspeicher fungieren, Wasser an lebende Nachbarzeiien 
abgeben, von diesen nicht nur die Saugkraft des lebenden Inhaltes 
der Wasserspeicher, sondern, sobald deren Wand zu schrumpfeln be- 
ginnt, und falls der inhalt von der Wand nicht abreijBt, auch der 
Widerstand, den die Wande dem Schrumpfeln entgegenstellen, ilber- 
wunden werden mu6. — Besonders interessant ist aber das Ver- 
halten von Wasserspeichern, die aus toten Zellen bestehen. Sind 
solche Zellen durch Locher in ihrer Wand mit der AuBenwelt in 
Kommunikation, so treten nattirlich keine Zugspannungen unter 
dem EinfluB der Saugung der Nachbarzeiien auf. In anderen 
Fullen aber muB, sobald die Speicherzeilen sich nicht welter de- 
formieren, ihr Inhalt von der Wand abreiBen, und es ist sehr 
wichtig, zu konstatieren, daB solches AbreiBen bei verschiedenen 
Objekten unter der Wirkung sehr verschiedener Zugkrafte in die 
Erscheinung tritt. 

So tritt nach Holle in den Speichertracheiden der Nepenthes- 
blatter das AbreiBen schon ein, wenn die Saugkraft der lebenden 
Nachbarzeiien erst wenige Atmospharen betragt, w^hrend in anderen 
Fallen — wir haben das ja z. B. bei den Farnsporangien gesehen — , 
wo die Abgabe von Wasser an lebende Zellen nicht der Zweck ist, 
das AbreiBen erst unter dem EinfluB viel stark erer Krafte vor sich 
geht. So auch in manchen Haaren, etwa denen des Wollkrautes, erst 
bei einem Zug, der ca. 100 Atm. betragt. 

Worauf es beruhen mag, daB die AblOsung des Inhalts je nach 
den Objekten unter so verschieden starken Kraften erfoigt, diskutiert 
Eennee^^). Falls die Ueberwindung der Adhasion des Fuilwassers an 
der Wand oder die Durchlassigkeit der Wand fiir Luft, die eventuell 
von den lebenden aufnehmenden Zellen abgeschieden werden konnte, 
dafiir verantwortlich ist, muB man verschiedene Qualitat der Membran 
der Wasserspeicher annehmen.^^^^^^ ^ dieser Erkenntnis ausgeriistet, 
werden wir spater bei Besprechung der Leitungsbahnen auf solche 
Fragen zurtickkommen. 


30) Holle 1915 Flora 108 73. 

31) Renner 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 117. 
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Wir kehren jetzt zur Frage des Saftsteigens zartickj und. iielimeii 
an^ die Pareiicliym,zeiie eines Elattes grenze init der einen FMciie 
direkt an einen Interzelluiarranm, und das GefaJS, an das sie auf.der 
anderen Seite anstoBt, sei mit Wasser gefiillt, tauclie am unteren Ende 
in Quecksilber, und seine Wand sei fltr Luft impermeabei. Wenri 
dann mit dem Beginn der Transpiration der Zeiisaffc sick konzen- 
triert, dann wird er Wasser aus dem Gefafi aufnehmen und das Queck- 
silber mufi steigen. Es fragt sich nun wie hocii? Stellen wir uns 
z. B. vor, das Quecksilber sei auf eine gewisse Hdlie gestiegen, dann 
wird es von der mebr oder minder entspannten Zelle gebalten und 

libt eine Saugung auf sie aus, ganz ebenso, wie wenn wir eiiiseitig 

eine osmotisck wirkende Losung der Zelle genahert batten. Wenn 
nun die Hobe des Quecksilbers noch groBer wird, so kommt scblieB- 

licb ein Moment, in dem diese Saugung ebenso groB ist, wie die 

Saugkraft der entspannten Zelle. Und wenn dieser Punkt uberseliritten 
ist, so muB das Quecksilber wie eine plasmolysierende Losung wirken. 
Nun ist aber der osmotiscbe Wert bei Grenzplasmolyse im Blatt- 
parencbym ein recht boher; Ewart ^2) fand ibn oft zu 6, 8 oder gar 
10 Proz. KNOg. Im letzteren Fall wiirde erst der Zug von 46,7 At- 
mospharen = 482 m Wasser eine Plasmolyse oder, ricbtiger gesagt, 
Zerknitterung der Zelle unter „Scbrumpfelung‘^ der Zellwand bervor- 
rufen. 

Hieraus darf auf die Moglichkeit der Ueberwindung des bydro- 
statischen Zuges der den Zellen anb^ngenden Wassersaulen gescblossen 
werden, die Scbnelligkeit der Wasserhebung kann aber nicht nach 
der Lange dieser S^ulen allein bemessen werden, sondern ist aucli von 
der Reibung, die sie beim Sinken an den GefaBw^nden, sowie von 
dem Widerstand, den sie beim Durchsetzen der lebenden Zellen der 
Wurzel finden, abhangig. 

Ban der OefUBe. She wir den Versucb macben, den Eeibiingswiderstand, 
den das Wasser (ebenso beim Steigen wie beim Sinken) im Holzkorper eines 
Banmes erfabrt, zu bestimmen, miissen wir uns iiber den Ban der GefaSe orien- 
tieren und darauf acbten, in welchen Funkten diese von der Glasrobre, die uns 
bisber als Modell gedient hat, abweicben; wir baben also Lange, Weite und Mem - 
branbescbaffenheit der GefaBe zu studieren^^). 

Die Lange der GefaBe ist sehr verschieden. Man pflegt zwei Extreme zu 
unterscheiden und bezeicbnet diese als Tracheen und Tracheiden Die Tracbeiden 
sind stark in die Lange gewach sene Zellen, die allseitig gescblossen bieiben, 
die Tracheen sind aber Zell zuge, die durcb Auflosung der Qaerwan de ibre 
Lumina zu einem einzigen langen Hohlraum vereinigt baben. Im allgemeinen sind 
deshaib die Tracbeiden kiirzer als die Tracbeen und aucb in der Breitendimension 
steben sie letzteren nacb. 

Typiscbe Tracbeiden (Finns) baben einen Durcbmesser von 0,03, eine Lange 
bis zu 4 mm. Die Tracbeiden von Nelumbium (0,6 mm weit, 120 mm lang) er- 
innern scbon an Tracbeen, die vielfacb einen geringeren (^^uerscbnitt als diese 
Tracbeiden baben, dafiir aber oft 2—3 m, bei Lianen aucb 5 m, durcbscbnittlich 


32) Ewart 1905 Phil. Transactions B 198 41 (abstract in Froc, R. Soc. 1904 
74 554), 

33) Ueber gesetzmaBige Beziehungen zwiscben dem Gesamtquerscbnitt der 
GefaBe im Stengel und der transpirierenden Blattfiacbe vgl. Rubel 1920 Beib. 
Bot.Gbl.B7 11. 

34) Gewobnlieh wird der Name „GefaB“ als synonym mit „Tracbee“ ver- 
wendet Wir foJgen bier in der Benennung dem Vorscbiage Eotherts 1899 Bullet, 
de Facad. de Cracovie B4. Die kurze Gesamtbezeichnung „GefaB^ fur Tracheen 
und Tracbeiden ist fiir morpbologiscbe und physiologiscbe Zwecfce um so unent- 
bebrlicher, als sehr baufig im Einzelfall gar nicht festzustellen ist, ob Tracbeiden 
Oder Tracbeen vorliegen. 
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10 cm iaiig sind®^). Von der groSen Lange der Tracheen kann man sick sehr gut 
iiberzeugen, wenn man durch troekene Stengel von Gobaea, deren Ende in Wasser 
taucht, Luft durchbiast. 

Wir betrachten zweitens die Wand der Gefal^e, vor allem ihre Skulptur. 
Es gibt keine GefalBe, deren Membran auf grofiere Strecken gleickmaSig ver- 
dickt ware, immer wechsein diinne mit dickwandigen Stellen ab. Die Ver- 
dickungen sind ringforniig, scliraubenformig oder netzartig. Die diinnen Fartien, 
dieTiipfel, sind bei ringformiger oder sehraubenformiirer Verdickung von ahniielier 
Gestalt wie die verdickten Stellen und wechsein regelmaiSig mit ihnen ab ; bei netz- 
formiger Verdickung aber sind sie rundlich oder elliptisch. Die verdickten Stellen 
sitzen stets mit einer etwas schmaleren Basis der un verdickten Membran auf 
(Fig. 21), so daS der Querschnitt der Verdickungsinasse Hformig wird. DaB diese 
Struktur bei „Eing"- und „Schrauben“gefai3en vorkommt, war iange iibersehen 
worden und ist erst durch Rothbrt^®) nachgewiesen worden ; bei netzformiger 
Verdickung war sie dagegen haufig beobachtet und unter dem ISTamen „Hof- 
tiipfel" bekannt. Betrachtet man namlich einen solchen Tiipfel in der Flachen- 
ansicht (Fig. 22 F), so erscheint die kreisformige oder elliptische Ausmiindung des 
„Tupfelkanals“ von einer zweiten ahnlichen Linie eingerahmt, von einem „Hof“ 
umgeben. Man begreift, daS dieser Hof dem Ansatz der Verdickungsschicht am 



Fig. 21. 1 SpiralgefaB von Cucurbita im Langsschnitt. Vergr. 400. — F Hetz- 
gefaB von Opuntia. Vergr. 400. Nach Rothbrt 

Fig. 22. 1 Hoftiipfel von Pinus silvestris im tangentialen Langsschnitt; t der 
Torus. — F Flachenansicht desselben Hoftiipfels ; korrespoodierende Punkte dutch 
gestrichelte Linien verbunden. — 3 wie .7, aber der Torus linksseitig an den 
Tupfeieingang angepre^t. Nach Figuren Russows schematisiert. 

iinteren Ende des Tiipfelkanals entspricht und durch die basale Erweiterung des 
Tupfeikanals zustande kommt, dementspreehend auch an Tiipfelkanalen, die iiDerali 
gleich weit sind, fehlt. — Die Hoftupfel finden sich an Wanden, die zwei GeMen 
gemeinsam sind, und sind dann, wie in Fig. 22, zweiseitig und symmetrisch aus- 
gebildet. Die Sehliefi bant hat noch die besondere Eigen tiimlichkeit, in der Mitte 
eine linsenformige Anschwellung (Torus) aufzuweisen, die von dem sehr diinnen 
Randteil scharf getrennt ist. Die SchlieBhaut wird aber nicht immer in der Lage 
gefunden, wie sie Fig. 22 1 zeigt; sie kann sich im Tiipfelkanal bewegen und im 
Extrem kann der Torus dem einen oder dem anderen Ausfiihrgang des Tupfels 
anliegen (Fig. 22 3), 

Neben der Skulptur muB auch noch auf die chemische Beschaffenheit der 
GefaBwand hingewiesen werden: sie ist allgemein verholzt, infolgedessen steif und 
wenig dehnbar, aber, wie Zellulosehaute, durchlassig fur Wasser. 

Wenn nnn das durcb die Transpiration der Zweige yerlorene 
Wasser in den GefaBen in der gleiGhen Weise nachstromt, wie in 
der Glasrdhre des AsKENAsyschen Apparates, dann werden, so soiite 
man sagen, die Tracheen geeigneter sein fiir die Wasserleitung ais 


35) Kippel zit. S. 119 Anna. 37. 

36) Rothebt 1899 Bullet, de Pacad. de Gracovie vgl. dazu BZckeb 1922 
Anz. Akad. d. Wiss. Wien 59 119. 
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die Tracheiden. Denn erstens sind sie weitere Rdlireiij md das 
bekannte Gesetz Poiseuilles sagt, dafi die Fliissigkeitsmeiigenj die 
bei gieichem Druck dutch zwei Rohren stromeu, der vierten Potenz 
des Radius proportional sind. Zweitens sind die Tracheen nur selten 
! von Querwanden unterbrochenj jede Querwand aber bildet eiaen Wider- 

stand fiir die Wasserbewegung. Kame also nur der Widerstand in 
den Leitungsbahnen ' in Betracht, so waren die langsten und weitesten 
OefaBe offenbar die geeignetsten, und so vertritt von neueren Forschern 
Rippel^"^^) die Meinung, dafi Tracheen der Wasserleitung auf weite 
Strecken, Tracheiden mehr dem lokalen Wasserverkehr dienen. Andere 
Forscher kommen abet zu dem Ergebnis, daB die Tracheiden vorzugs- 
weise der Wasserleitung, die Tracheen aber hauptsachlich der Wasser- 
speicherung dienen. So sagt Lindner (Anm. 16 ), daB die Tracheen 
sich zwar zu Zeiten des Wasseruberschusses, z. B. bei reichlichem Bluten, 
lebhaft an der Leitung beteiligen, zu Zeiten mangelhafter Wasserzufuhr 
dutch die Wurzeln sich aber mehr und mehr entleeren, und den 
Tracheiden die Leitung iiberlassen; tatsachlich kommt ihnen ja auch 
fiir rasche Entleerung der weite Durchmesser und der Mangel an 
Querwiinden zustatten. Auch Holle ist derselben Meinung : Die 
Membranqualitat (ieichtere Durchlassigkeit fiir Luft) der Tracheen soli 
das AbteiBen des Wassers von der Membran erieichtern; nach Lindner 
[vgl auch JosT"’^)] wirkt auch der groBe Durchmesser in gleicher 
Weise. — Eine Schwierigkeit erwachst solchen Anschauungen daraus, 
daB es auch Holzer (z, B. Feigenbaum) gibt, die lediglich Tracheen 
haben, welche, wie Jost^^) zeigte, hinsichtlich der Luftdurchlassigkeit 
ihrer Wandung keine Unterschiede zeigen, und daB es umgekehrt auch 
Holzer gibt, die im sekundaren Zuwachs nur Tracheiden filhren : hier 
miissen dann die oben genannten Forscher eine differente Wand- 
qualitat bei mikroskopisch gleich aussehenden Eiementen annehmen. 

' Ein anderer Dnterschied zwischen Tracheen und Tracheiden aber 

in der funktiofiellen Betatigung ist experimentell bewiesen dutch den Er- 
folg von tiefen, bis aufs Mark gehenden Einkerbungen. Strasburger 
zeigte, dafi in Holzern, die nur Tracheen fiihren, einige solche Ein- 
kerbungen in geeigneten seitlichen und vertikalen Abstanden den PIolz- 
kdrper leitungsunfahig machen. Finden sich neben Tracheen auch 
noch Tracheiden, Oder sind Tracheiden allein vorhanden, so schaden 
solche Einkerbungen weniger, weil an den Stellen der Unterbrechung 
eine seitliche Leitung durch die Tracheiden bewerkstelligt wird. 
Das tritt besonders deutlich hervor, wenn man Farbstoffe aufsteigen 
laBt; durch Tinktion wird dann der gewundene Weg des Wasser- 
aufstieges dargetan, wahrend normalerweise mit der gleichen Methode 
ein geradliniger Wasseraufstieg demonstriert wird. 

Es zeigt sich also, daB neben der Langsleitung auch eine seitliche 
Leitung des Wassers im Holze mdglich ist. Offenbar mussen bei 
der seitlichen Leitung — gleichgultig ob Tracheen oder Tracheiden. 

;; dieselbe ubernehmen — sehr viel mehr Wande durchsetzt werden als 

j. bei Langsleitung. Die Wande aber stellen, so sagten wir oben, der 

/ Leitung einen gewissen Widerstand entgegen. Dieser wird urn so 

r groBer sein, je dicker die Wand ist Ein Tiipfel wird also vermoge 


37) 1919 Faturw. Wochenschr. 18 129 (da weitere Lit.). 

38) Anm. 30. Desgl. Janse 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 509. 

39) Strasburgeu 1891 Ban und VerricJitnngen der Leitungsbahnen. Jena. 
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der geringen Dicke seiner ScklieBhaut die Wasserbewegung be- 

gimstigen. 

Unter diesexi Umstanden wird man sich frageii miissen, warum denn niclit 
die Gefal^e aliseits diinnwandig sind. Vorteile, die die Verdickung der Ffianze 

f ewahrt, hat man in mecbanischen Verhaitnissen erbliekt. Die gewohnliclieii 
’arencbymzellen konnen anch bei diinner Membran durcb den Biniiendruck eine 
erhebiiche Festigkeit gewinnen, bei den GefaliJen aber stebt das im Lumen befind- 
iiche Wasser entweder unter Atmospharend ruck, oder es hat sogar nooh geringeren, 
nur in seitenen Fallen groieren Druck. Wenn also turgeszente Zellen ein GefaB 
umgeben, so wiirden diese imstande sein, das Lumen desselben zusammenzupressen. 
auch gespannte Wassersaulen in ihiem Innern miissen gleichsinnig wirken, wenn 
das nieht durch Festigkeit der Membran verhindert wiirde. Die Festigkeit wild 
durcb die Dicke und durcb die pbysikaliscbe Bescbaffenbeit der Membran erzielt, 
und das Abwecbseln von dunnen mit dicken Stellen kann man als einen Kom- 
promii^ auffassen, der zwischen der Funktion der Gefai^wand, Wasser durcb- 
zulassen und derjenigen zu festigen, bestebt. 

WiderstSiide in den LeitnnigslbalineiL Der Bau der GefaBe 
macht es nnn verstEndlicb, daB die Widerstande des Hoizkorpers 
gegen den Wasserstrom in verschiedenen Richtungen nngleicb groB 
sein miissen. Das laBt sich am besten an Koniferen zeigen^ weii 
deren Holz nur aus sehr regelm^Big angeordneten Tracbeiden auf- 
gebaut ist. Diese sind unter Umstanden 4 mm lang, 0,03 mm breit 
und ebenso tief; im Quersclinitt sind sie ziemlicb recbteckig und so 
gelagert, daB ihre W^nde toils radial, teils tangential im Holzkbrper 
verlaufen. Nur an den Radialw^nden und an den zugespitzten Langs- 
enden finden sich die Hoftiipfel, die Tangentialwande sind fast vollig 
frei von ihnen. PreBt man Wasser durcb Koniferenholz, so wird es 
also in der L^ngsrichtung immer nur in Abstanden von v i e r Milli- 
metern auf eine Querwand treffen, deren Widerstand nocb durch Tiipfei 
herabgesetzt ist; preBt man das Wasser in tangentialer Richtung 
durch den Holzkbrper, so findet es auf der gleichen Strecke 130mai 
soviel Querwande als in der LEngsrichtung; in radialer Richtung 
endlich ist dieZahl der Querwande ungefahr dieselbe wie in tangentialer 
Richtung, allein es fehien die Tlipfel. Nach diesen Angaben er- 
scheinen die Resultate Strasburgeks mit Tannenholz begreiflich: 

1. Eine Wassersaule von 50 cm Hobe filtriert durcb ein Holzstuck von 8 cm 
Lange in der Langsricbtung im Laufe einer Stunde vollkommen durch. 

2. Driickt die gleicbe Wassersaule in tangentialer Kiebtung auf ein Holz- 
stiick von 1—3,5 cm Lange, so sinkt sie im Laufe von zwanzig Stunden nur 
um 4—10 cm. 

3. In radialer Richtung ist der Widerstand so groB, daB eine Abnabme 
des driickenden Wassers uberbaupt nicbt zu bemerken ist; verstarkt man den 
Druck, laBt man z, B. durcb eine Quecksilbersaule von 50 cm Hobe Wasser radial 
durcb ein 1,5 cm dickes Holzstuck durcbpressen, so sinkt diese in 48 Stunden 
nur urn 6 cm. 

Diese Versucbe reicben zwar nicbt aus, um eine ziffernmaBige Bestini- 
mung des Widerstandes einer verdickten Zellbaut und eines Hoftiipfels gegen die 
Wasserstromung auszufiibren, sie zeigen aber doch, wie sehr durcb Tiipfei der 
Wasserdurcbtritt erleicbtert wird. 

Sehr wichtig ware es nun, zu wissen, welchem Widerstand eine 
Wasserbewegung begegnet, die annahernd mit der Geschwindigkeit 
des Transpiration sstromes den Holzkorper durchsetzt. Leider gehen 
aber in diesem Punkte die Ansi chten der Autoren sehr weit ausein- 
ander. Dixon findet diesen Widerstand minimal dagegen wird 


40) Dixon 1907 Froc. R. Hoc. London B. 79. 1909 Fiogr. rei hot. B 1. 

41) OopELAND findet in Lianenstammen sehr geringe Filtrationswiderstande 
wegen deren weiten GefaBen (1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 447). 
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er von Ewaet imd Janse^^^) manclmal selir hocii gefiinden; ' nacli 
Ewart soli erst eirie Wassersaule, die 1— S^imal so liocli ist wie das 
betreffeiide Stammstiick, den Druck erzeugeri, der dieseii Wiclerstand 
tiberwindet. 

lioliilsioiistlieorie. Rechnen wir aber mit einem iiiclit ailzu 
kieinen Widerstand und nelimen wir an, dafi in einem 100 m liolieii 
Baum nicbt nnr die 10 Atmospbaren aufgebradit werden mtlssen, die 
das Gewiclit der Wassersaulen bedingt, sondern nodi 20 weitere Atmo- 
spharen, die vom Widerstand herruiiren, so kann man auf die sdion 
erwalinten osmotisdien "Werte in den Blattzeilen liinweisen, die gewiB 
liber 30 Atm. betragen konnen. Somit ist es dnrchaiis moglicbj daB 
die vorhandenen Saugkrafte nicht nnr die Wassersaulen lialtenj >sondern 
andi anfwarts bewegen konnen. Dann muB also das Wasser von der 
Krone bis zur Wurzei in Koliasionspannung sein, gaiiz ebenso 
wie im Steigrolir der oben gescbilderten Apparate (S. 1131), wie das 
als erster Forsdier Bohm, den wir also als Vater der ^Koliasions- 
theorie^^ ansprechen, annalim Es fragt sicli nnr, ob Anzeidien da- 
flir gegeben sind, daB ein soldier nadi unten allmalilidi kleiner 
werdender Zng im Stamm bestelit. Man hat Manometer in der Pflanze 
angebradit und konstatiert, daB diese keineswegs das erwartete 
Resultat ergaben. Weder konnte man so hohe Saugkrafte an ihnen 
ablesen, noch faiid man den allmahlichen Abfall der Saugkraft nadi 
unten. Vielmelir konnte ein basales Manometer starkere Saugung an- 
zeigen als ein hodi inseriertes; auch kann eines der Manometer eine 
Starke Sdiwankung der Saugkraft erkennen lassen, wahrend die anderen 
unverandert bleiben. Das scheint nicht merkwIirdig^^O- Denn wenn 
wirklich gespannte W^asserfaden in der Pflanze bestanden, so sind sie 
beim Einsetzen der Manometer sicber vernichtet. Manometer geben 
immer nur die Druckverhaltnisse in der Nab e der leitenden Ele- 
mente an, nie in ibnen selbst*^^). 

Mufi somit der Versuch, mittels Manometern die Existenz ge- 
spannter Wasserfaden in den GefaBen des intakten Hoizkorpers nach- 
zuweisen, versagen, so kann man doch die von Kraus nacbgewiesene 
tagliche Scbwellungsperiode der Baume, die darin besteht, daB mittags 
der Durcbmesser am kleinsten, nacbts am groBten ist, mit dem Yor- 
kommen von Wasserfaden in Zusammenhang bringen, die bei starkster 
Transpiration maximal gespannt sind, indem die GefaBe urn so enger 
sind, je starker die Zugspannung und je starker die Herabsetzung der 
Quellung ibrer Holzwande und des damit im Gleicbgewicht stebenden 
Turgordrucks der benachbarten Parencbymzellen ist'^^'). Sebr wicbtig 


42) Ewaet 1907 Phil. Transactions B 190 397. Jaxse 1908 Jakrb. T^'iss. Bot. 
45 305.' 

43) „An den verdunstenden Blattzellen hangen kontinnieriicbe Wasserfaden, 
die mit dem Bodenwasser in Verbindung stehen.“ Die Saiignng der lebenden 
Blattzellen liefert nacb dieser Tbeorie die Kraft; die Kobasion ist eine ,jMascbinen- 
bedingung" fiir das Saftsteigen. 

44) Strasburger 1893 Ueber das Saftsteigen (HistoL Beitr. 5). Jena. Eexxer 
1911 Flora 103 243. 

45) Vgl. Reietders 1910 Akad. v. Wetensch. Amsterdam. Proc. 563; 1913 Bee. 
trav. bot. neerl. 10 1. Dazu Kritik yon Berner 1914 Zeitschr. f. Bot. 0 283. 

46) Naheres bei Benner im Hdwb. d. JSIaturwissenscb. 10 551, Port aueb 
Angaben iiber die damit im Zusammenhang stehende Entstehung von Hitzerissen 
in Baumen. Bode konnte in seinen daraufhin geriebteteh Versnehen tatsachlich 
eine meBbare Verringerung des Durchmessers der einzelnen GefaiSe bei lebbafter 
Transpiration infolge von Kobasionsspanming der zusammenhangenden Wasserfaden 
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ist es 'iiun, daB man nach Bode^'') die Existenz koMrenter, niclit 
von Lnft nnterbrociiener WasserfMen in den Gefafien der Leitbtindei 
krautiger Objekte, etwa Kiirbis oder Impatiens, direkt mikroskopiscii 
lackweiseii und auch feststelien kann, daB sie aucb dann nicbt reiBen, 
wenn die Pflanzen volikommen welken und schlaff werden. Wicbtig 
tilT das Gelingen des Versuches ist, daB dabei die GefaBe nnd die 
sie umgebende Schicht lebender Zellen nickt verletzt oder gescMdigt 
werden; sonst tritt Lnft ein und unterbricht die Kontinuitat der 
Wasserfaden. Besonders beachtenswert ist Bodes Beobacbtung, daB in 
diesem BM, wenn die Wundstelle durcb Paraffinol wieder verscblossen 
wird, das Wasser in den GefaBen von den Langswanden her, also 
vielleicht durch BlutungstMigkeit der „ManteIzelien“ wieder aufgefiillt 
wird. Tatsachlich grenzen ja in der Pfianze die Gefafie nur sehr 
selten an Interzellularen und sind durch die Mantelzellen auch vor deni 
Ein tritt von Luft geschiitzt. Allerdings muB infoigedessen die Saug- 
kraft der Blattzelien zur Hebung der Wasserfaden nicht nur das Ge- 
wicht und den Filtrationswiderstand, sondern auch die Saugkraft der 
Wurzel- und Mantelzellen iiberwinden. DaB nun die koharenten Fadeii 
in transpirierenden Pflanzen unter starker Spannung stehen, laBt sich 
dadurch nachweisen, daB beim Abschneiden der Pflanzen unter Queck- 
silber dieses in die wassergefullten Gefafie hineingerissen wird, 
offenbar infolge von der auf die Faden wirkenden Saugkraft der 
oberen Teile der Pfianze. Das Quecksilber schlieBt dabei direkt an 
das Wasser in den GefaBen an, sei es daB es eine kontinuierliche 
Saule in engen GefaBen bildet, sei es daB — in weiteren GefaBen — 
Wasser-Quecksilbefketten auftreten Es ware von grbBter Bedeutung, 
zu wissen, ob sich diese Ergebnisse Bodes auch auf die wasserleitenden 
Elemente in dem sekundaren Holzkdrper von Baumen iibertragen 
lassen; der direkte mikroskopische Nachweis diirfte da allerdings auf 
grofie Schwierigkeiten stoBen. 

GrifBe der Saugkraft. Auf einem anderen Wege versuchte 
Rennee^®), hohe Saugkrafte im transpirierenden Stamm aufzudecken. 

Er brachte abgeschnittene Zweige in das Potetometer und yerglich ibre 
Saugung (d. h. die Menge des aufgenommenen Wassers pro Minute) mit der Saugung 
einer Luftpumpe, die nacb Abschneiden der Tran spirationsfl ache an dem Objekt 
ob.en angebracht war. Ein frischer Zweig saugt immer weniger als die Pumpe. 
Unter der Voraussetzung, dai der Filtrationswiderstand der ISaiigkraft (Druck- 
differenz) proportional ist, was Bode in spateren Versuchen bewies, entwickelt also 
ein frischer Zweig eine Saugkraft unter AtmospharengroBe. Wird aber der Zweig 
durch eine Klemme oder durch Einkerbungen (Dufour) in seinem Leitvermogen 
gestort, so fallt zunaehst die Saugung sehr stark, um spater wieder auf einen dann 
koostanten Wert zu steigen. Mit dem eintretenden Wasser verlust, der schlieBlich 
zum Welken fiihrt, hebt sich also die Saugkraft bedeutend. Vergleicht man diese 


nachweisen. Ueber den Zusammenhang zwischen der Dicke von Blattern und der 
Existenz von Kohasionsspannungen in den GefaBen der Blattleitbundei vgL Bach- 
MAXN Anm. 10 S. 67. (Beim Riickgang des Welkens durch BegieBen nimiht die 
Dicke des Blattes nach einer „Verzug8zeit“ von 1 bis 90 Minuten zu; aus der 
Verzugszeit schlieBt Bachmaxn, daB in stark welkenden Blattern koharierende 
Wasserfaden [oder Luft] unter sehr kleinem Druck sich in den GefaBen befinden.) 

47) 1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 92. Uebt man auf ein unverletztes GefaB mittels 
einer Nadel einen starken Druck aus, so bildet sich, sobald der Druck wieder nach- 
laBt und die GefaB membran wieder elastisch zuriickspringt, ein Vakuum in dem 
Wasserfaden, das sich mit Wasserdampf fiillt und nach kurzer Zeit wieder ver- 
schwindet: der kapillare Druck. der auf die beiden Euppen der Blase wirkt, bringt 
sie also sofort wieder zum SchlieBen; Mitwirkung lebender Zellen ist dabei aus- 
geschlossen...: , 

48) Reistner 1911 Flora 103 171. 
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Saugkraffc der mehr oder weniger welken Zweige rnit derjeiiigen einer Liiftpanipe, 
so ergibt sich jetzt, da,fi die Pumpe betraciitlich weniger saiigfc ais der Zweig; 
im seiben MaJB miifi also die Saugkraft des Zweiges ziigenonimeE kaben. Aus 
den einzelneo Versuchen berechnet Eenneii eine Saugkraft too 10 bis 20Atmo- 
spkaren. 

In weiteren Versucken •*•■’) mifc FreilandpOanzeUy bei denen unverletzte Sprofi- 
gipfel in das Fotetometer eingefiikrt wurden und Wasser aufnahmen, welches somit 
¥on den auSerkaib des Fotetometers befindiicken Ffianzenteiien in der Eichtung 
Back der Wurzel kin gesaugt wurde, konnte Eejstner Saugkrafte bis zii 6 Atm.j 
d. h. negative Spannungen bis zu 5 Atm. in der gleicken Weise, wie eben ge- 
sckildert, ermitteln. Beim Absckneiden des im Fotetometer steckenden Gipfels von 
der Pfianze bewegte sick der Wassermeniskus Im Fotetomeferrohr in umgekekrter 
Eichtung wie bis dahin, es trat ein ^EiickstoB" ein, und diese Erscheinung spieit 
in der Literatur eine gewisse Eolle, weil aus ikr Renker auf das Besteken negativ 
gespannter Wasserfaden in der intakten Fflanze sckliefit; diese Spannungen, die 
der Turgorsenkung der saugenden iebenden Zellen entsprecken, werden beim Ab- 
sckneiden aufgekoben, die im Fotetometer steckenden Blatter reifien Wasser unter 
Turgeszenzsteigeruog ikrer Zellen an sich, daher jener EilckstoB. JosT (1. c.) siekt 
kierin gleickfalls einen Bew^eis fiir die Existenz negative! Spannungen in der in- 
takten Fflanze, und Renner macht darauf aufmerksam, dai?) sich ebenso die von 
Darwin und Pertz^*^) beobachtete Erscheinung erklaren liebe, dafi Blatter beim 
Absckneiden plotzlich ihren Turgor erkohen. Desgieicken soli die von BakkeR''**) 
beobachtete Tatsache, dafi in ausgerissenen Pflanzen die relative Transpiration zii- 
erst sinkt, sich aber dann wieder hebt, damit zu erklaren sein, dab bis dahin ko- 
karente Wasserfaden bei einem gewissen Weikungsgrad reifien und nunmehr die 
Blatter wieder leickter als bis dahin Wasser an sick ziehen und abgeben konnen. 
Bode‘^') konnte bei Versuchen, in denen die mit Wacks verstopfte Schnittflaehe 
der Sprosse im Fotetometer stak und Wasser nur durch eine oberkalb der Schnitt- 
fliicke angebrachte Eingelstelle aufgesaugt werden konnte, ebenfalls jenen Eiickstoli 
feststeilen und diirck Messungen ermitteln, daB er von einer Ausdehnung des Holz- 
korpers begleitet war, gleickgiiltig, ob dieser lebte oder vorher durck Abbriiken 
getotet worden war. Das sprickt ebenfalls fiir eine Abhangigkeit des Durck messers 
des Holzkorpers, und zwar vermutiick dessen GefaBen, von Zugspannungen, die 
in ikrem Innern kerrschen und nickt durck Mitwirkung lebender Zellen im Holz 
zustande kommen. 

Wakrend solcke Ueberlegungen Renners die Kohasionstkeorie des Saftsteigens 
stiitzen, sind ikr in Ursprung- und in Nordhausen Gegner erwachsen. Ur- 
sprung-"^) bezweifelt, daB die in seinen eigenen Versuchen nackgewiesenen , in 
Spannung befindiicken Wasserfaden (S. 115) jederzeit auck in der Iebenden Fflanze 
vorkanden seien®-’’); im iibrigen geht seine Kritik der RENNERschen Versuche darauf 
kinaus, daB Renner zwar den auf den ganzen Zweigquerscknitt sick verteilenden 
Filtratio ns wider stand gemessen habe, damit aber keineswegs die Saugkrafte, die in 
den GefaBen selbst im natiirlicken Zustande wirksam sind. Gegen das jederzeitige 
Vorkommen kokarenter WasserfMen im natiirlicken Zustande fiikrt er ferner den 
sogenannten Th. HARTiGschen Versuck an: Setzt man auf die obere Stirnflacke 
nines volikommen mit Wasser injizierten Holzstiickes einen Tropfen Wasser auf, so 
tritt ein gieick groBer alsbald auf der unteren aus. Nimmt man aber lebendes 
Holz im Zustande natiirlicher Wassersattigung, so miBlingt der Versuck fast imraer, 
auck dann, wenn man den betreffenden Holzblock unter Wasser aus dem Iebenden 
Stamm kerausschneidet. Auck Dueours Versuck, daB Eickenzweige, die durck 
mekrere Kerbscknitte blockiert sind, turgeszent bleiben, wenn man sie in Wasser 
stellt, obwokl selbst ein Ueberdruck von 80 cm Quecksilber kein Wasser kindurck- 
filtrieren laBt, wird ins Feld gefiihrt, und scklieBlich die Tatsache, daB RobinieE- 
zweige welkten, wenn sie aus einer fast ganz mit Wasser gefiiilten Flascke, in der 
die Luft verdiinnt war, Wasser sckopfen muBten, wakrend dieselben Zweige, wenn 
die Luft in der Flascke nickt verdiinnt war, turgeszent blieben. Vorbedingung fiir 
die Beweiskraft all dieser Versuche ist es naturlick, daB nickt durck die Fraparation 
kokarente Wasserfaden, die etwa im Iebenden Zustande vorkanden waren, irreparabei 

40) Renner 1912 Ber. Bot. Ges. 30 576. Dazu: Noudhausen 1917/19 Jakrb. 
wiss. Bot. 58 304; Montfort 1920 1. c. 59 505. 

50) 1911 Proc. Royal Soc. B 84 136 (vgl. 1912 Zeitsckr. f. Bot. 4 142). 

51) 1915 Bot. Gaz. 60 B14. Vgl. dazu Bode Anm. 47. 

52) Ursprung 1913 Ber. Bot. Ges. 31 401; 1915 33 112. 

53) So auBert sich auck Nordhausen; zu Zeiten starker Transpiration sollen 
kokarente Wasserfaden in den Gefassen feklen (1921 Jakrb. wiss. Bot. 60 295). 
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zerstorfe werden, iind da Uespbung der Meinmig ist, daB davon nicht die Kede 
sein konne, schiieBt er, dafi entweder zusammeBhaDgende Wasserfaden nicht immer 
vorhaoden oder doch nicht zahlreich genug sind, Oder aber nicht binreicheiid rascJi 
verscbiebbar, iim das Saftsteigen unter alien Umstanden erklaren zn konnen. 

ISfOEDHATJSEK^’'*) suchte in ganz ahnlicber Weise, wie es Renner getan batte, 
die Baugkratt von in das Potetometer eingefiilirten Zweigen zu ermitteln, also 
dnrcli Vergleich der BproJSsaugung mit nacbberiger Pumpensaugung. Die Zweige 
wurden bier, um Durchschlagen der Luft zu verbindern, und um sie bebufs Er- 
zieiung starker Saiigkrafte dureb einen auierbalb der Zweige liegenden Wider- 
stand zn „blockieren“ mittels plastiscben Tons an gebrannten Ton, der das Saug- 
robr verscbloiB, angedicbtet; so konnten negative Span nun gen von mebr als 1 Atm. 
erzieit werden, nnd es wurde gescblossen, daiS negative Spanniingen in der lebenden 
Pflanze beim Wassersteigen eine groiSe Rolle spielen. Damit wollte Nordhausen 
aber die Kohasionstbeorie nicbt nnbedingt vertreten und er lebnte sie in spateren 
Versucben sogar a limine ab. Er fand namlicb, dajS, wenn man dureb geniigendes 
Blockieren aucb Saugkrafte von 7-8 Atm. erreicben kann, solcbe zwar lange Zeit 
erbalten bleiben, aber gleicbwohl der Zweig welkt, weil bei so boben Bpannungeii 
der Filtration swiderstand allmahlicb dureb Eintreten von Gas in die GefalSe, das 
die Wasserfaden mebr und mebr unterbriebt und ausschaltet, zu stark erboht wird. 

Weitere Einwande Nordhatjsens^^) gegen die Deutung, die Renner seinen 
Versucben gibt, konnen etwa fol gen derm alkn formuliert werden: In den Renner- 
schen Versucben wirkt nicht nur eine Biattsaugung, sondern aucb eine Stumpf- 
saugung, d. b. eine Nacbwirkung der Biattsaugung mit, die sicb ziisammensetzt 
aus eventuellen Saugwirkungen lebender Stammzellen, negativer Spaimung von 
Lufteinscbliissen, kapillaren und imbibition skraf ten, Ausgleicbbestrebungen defor- 
mierter Zellwande usw. Das war sebon Renner bekannt, und um nacb dem De- 
kapitieren und Ansetzen der Pumpe wirklicb reine Pumpensaugung zu beobaebten 
und nicbt Kombinationen dieser mit Stumpfsaiigung, liei^ er immer, um die Stumpf- 
saugung aiisklingen zu lassen, eine gewisse Zeit verstreicben, ene er die Pumpe 
wirken iieJS. Nordhausen fiibrt aber aus, dat^ es unmoglicb sei, eine reinlicbe 
Sebeidung zwiseben Pumpen- und Stumpfsaugung zu erzielen, und ferner soli die 
Pumpensaugung, abnlicb wie das sebon Ursprung- gesagt batte, andere und ver- 
anderte Fiitrationswiderstande iiberwinden, als die Saugung des unverletzten 
Sprosses; kurzum die Pumpensaugung versage als Mafi fiir die im lebenden Zustande 
berrsebende Saugkraft bzw. negative Spannung. 

Wahrend diese Ausfiibrungen wesentlicb kritiseber Natur sind, verdienen die 
folgenden positiven Versuebsergebnisse, die Nordhaxjsen an Freilandpflanzen er- 
zieite, wobi nocb mebr Beaebtung: Potetometer wurden entweder nacb vorheriger 
Anbringung geeigneter Kerbschnitte am Holzkorper von Baumen so an diesen an- 
gesetzt, dab die Saugung in der Langsriebtung ermittelt werden konnte oder senk- 
recht auf den zwar entrindeten, sonst aber ganz unverletztep Holzkorper diebt 
aufgesetzt; dadurcb wird dem Einwand die Spitze abgebrocben, dab Verletzung 
der Gefabe unnatiirlicbe Versuebsbedingungen gesebaffen baben konnte. Sebr be- 
merkenswert war es nun, dab in beiden Fallen etwa gleicb grobe Saugwerte er- 
reiebt wurden, von z. B. 4 Atm. Mit anderen Worten: der Filtration swiderstand 
kommt fiir die in radialer Riebtung sicb vollziebende Wasserbewegung nicbt in 
Frage, er miibte jedoeb zweifellos in Frage kommen, wenn es sicb dabei um einen 
rein meebaniseben Vorgang bandelte, da, wie wir oben gehort baben, der Druck- 
filtration in radialer Riebtung ein weit groberer Widerstand entgegen gesetzt wird 
als in der Langsriebtung, und da ein Kobasionszug natiirbeb ganz denselben 
Widerstanden begegnen miibte als ein Druck. Aus diesem Dilemma, so fiibrt 
Nordhausen aus, kann niebts berausfiibren, als die Annahme einer aktiven Mit- 
wirkung lebender Zellen bei der Saugung oder in Scblagworten ausgedriickt — 
Abwendung von der „Kobasionstbeorie“, Annahme der „vitaiistiscben Tbeorie" des 
Wassersteigens. 

Uebrigens lieb sicb aucb nie ein Spannungsgefalle, wenn die Saugung an 
bober oder tiefer angebraebten Potetometern verglicben wurde, nacbweisen. 

Anf die BedeutTing der lebeBden Zellen konunen wir spater zu- 
ruck; vorber muB noch der Luftgebalt der Leitbahnen besproeben 
werden. ■■■■■■■ . . . 

54) Nordhausen 1916 Ben Bot. 619; 1917/19 Jabrb. wiss. Bot. 58 295. 
Diese Versuebe gelingen nacb Bode aucb dann, wenn man die untere Zone der 
Sprosse abtotet. 

55) Nordhausen 1921 Jabrb. wiss. Bot. 60 307. 
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Jaiiiiiiscke Ketteii* Die Tracheen liabeii ilireri Nameii ii,acli den 
tierischeii Organeii gleichen Namens erliaiteii, weii man iiinen gleiclie 
Fiinktioiieii zusclirieb, Es galten 'also laiige Zeit die Gefele .ais 
Atmiingsorgane der Pflanze und dementsprechend sollten sie in 
ilirem Innern Luft fiihren. Das Irrtiimliche dieser Ansciiaiimig wurde 
diircli die Arbeiten von v. Hohnel nnd Boehm erkannt, nnd seitdem 
stelit fest, dafi im Lumen der Gefafie s te ts AVasser entlialten ist 
Zu gewissen Zeiten, n^mlich bei der Eiitstebung der GefaBe und bei 
den Baumeii aucb im ersten Fruhjabr. wenn ein starker Wiirzeidruck 
vorlianden ist, sind sogar die GefaBe, soweit sie am Wassersteigen be- 
teiligt sind, ganz mit Wasser erfiiiit; erst mit dem Einsetzen der Tran- 
spiration laBt sich reicbiicii Luft in iiinen nacliweisen. Woher kommt 
diese?'"^'). Sie kann mit dem Wasser und in ihin geiost sclion in der 
Wurzel in das GefaB eingedrungen sein, oder sie kann erst in bolieren 
Teilen der Pflanze diirch die GefaB wand liiiidurciidiffundieren '’A. In 
beiden Fdilen bieibt die Luft zunaclist im Fiiii wasser des GefdBes 
geiost Wenn aber mit Beginn der Transpiration eine beiiebige Blatt- 
zelle dem GefaB meiir Wasser entzieht, als nacbrilcken kann, daim 
wird, aber nur falls die Adhasion des Wassers an der Wand niclit 
zu innig ist, sidi ein Vakuum bilden, in welches bis dahin im Wasser 
geloste Luft eintreteii kann — wenn es sich nicht vorher durcii 
Kapiiiarkrdfte wieder geschlossen hat (vgl. den in Anm. 47 zit. Versiich 
Bodes). Auf solche Weise, so konnte man sich vorstellen, konnen 
Luftblasen mit Unterdruck in den GefaBen auftreten^'A Tatslichlich 
ist nun dieser „negative Druck'^ der GefaBiuft durcii v. Hohnel nach- 
gewiesen worden. Er durchschnitt Zweige von lebhaft transpirierenden 
Baumen und Krautern unter Quecksiiber und sah, wie dieses durch 
den auBeren Luftdruck unter Ueberwindung der recht betraditliclien 
Kapiliardepression hoch in die GefaBlumina hineingetriehen wurde 
Die Luftverdiinnung erreicht ihr Maximum wahrend der starksten 
Transpiration; sie kann aber, bei fortdauernder Wasserzufuhr durch 
die Wurzel, wahrend der Nacht wieder voiiig verschwinden, und die 
GefaBe konnen sich, wahrend die Luft geiost wird, wieder mit Wasser 
fiillen. Dauert die Luftverdunnung langere Zeit an, so tritt weitere 
Luft von auBen durch die GefaB wande^^). 1st auf diese Weise der 

56) V. Hohnel 1879 Jahrb. wiss. Bot. 12 47. Boehm 1879 Bot. Ztg. ;17 225. 

57) Die foigenden Ausfuhrungen sind vor dem Brscheiaen der BoDEschen Schrift 
bearbeitet und, abgesehen von Eiaschaitungen, unverandert gelassen, zninai Bode 
nicht zu der gesamten Literatur uber JAMiNsehe Ketten in GefaBen Stellung nimnit. 

58) Vgl Claussen 1901 Flora 88 422. 

59) Bode fnhrt aus, „daB fiir das in dem GefaB wasser geloste Gas keine Mog- 
lichkeit vorhanden ist, sich in Blasenform innerhalb der Leitungsbahneii auszu- 
scheiden". Nimmt man aber an, daB zunachst ein Vakuum entsteht — was nach 
Bode selbst moglich — so konnten, falls der enge Diirchmesser der GefaBe die 
Entwickiung von Gasblasen nicht hindert, doch Luftblasen mit Unterdruck im 
GefaB wasser sich bilden. 

60) Bode (1. c.) fiihrt das — wenigstens fiir krautige Pflanzen — wie S. 122 
schon gesagt — nicht auf verdiinnte Luft, sondern auf starke Spannung von 
koharenten Wasserfaden zuriick. 

61) Das scheint nach neueren Untersuchungen Holles fraglich zu sein. 
Nach Claussen lassen zwar wassergetrankte Holzzellwande bei einem Druck- 
unterschied vou 1 Atm. Luft hindurch, die offenbar durch das Queliungswasser 
diffundiert Nach Holle haiten die VVande von ganz mit Wasser gefiillten, aiiBen 
an Luft grenzenden GefaBen aber Spannungen bis 200 Atm. aus, ohne daB Luft 
eindringt; sie sind also praktisch fiir Luft undurchlassig, und verwehren nur dann 
der Luft den Bintritt nicht, wenn ihr wasseriger Inhalfc durch Ueberwindung der 
Adhasion von der Wand abgerissen ist. 
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Druck der Inneniuf t so grofi wie der auBen, so kann — wenn niclit 
andere UmsUnde (vgL S. 122) fiir ein Verscliwinden dieser Luft 
sorgen — keine voliige Wasserftillung der GefaBe mehr eintreten, und 
bei weitgehender Lufterfuliung hort sclilieBiicb die Leit&higkeit des 
Holzes ganz auf. 

Ehe wir die Verteilung von Luft und Wasser in den GefaBen naber betraebten^ 
miissen wir eine Foige des Unterdrucks der GefaSluft kurz beriibren. Scbneidet 
man einen transpirierenden Zweig in Luft ab und stellt ibn in Wasser, so pflegt 
er rascb zu welken, well beim Abschneiden Luft in die geoffneten GefaiBe ein- 
gedrungen ist und diese je nacb der GioBe des Unterdruckes verscbieden boob 
injiziert bat. Wird aber der Zweig unter Wasser abgescbnitten, dann preBt der 
Luitdruck Wasser in die GefaBe; so behandelte Zweige welken nicbt. Mit deni 
Eiudringen des Wassers ist bier naturlicb der Unterdruck ausgeglicben, es kann 
sicb aber ein solcber nacbtraglicb wieder einsteilen, wenn die Scbnitiflache des 
Zweiges durcb tScbieim, der aus der Ptlanze ausgeflossen ist, oder durcb GefaB- 
verstopfungen, die in verscbiedener Art durcb die Lebenstatigkeit der Pflanze ent- 
steben konnen^'-), oder endlicb durcb das Auftreten von Bakterien fiir Wasser un- 
wegsam geworden ist. Dann tritt bei fortdauernder Transpiration wieder Welken 
des Zweiges ein, dem man aber begegnen kann, wenn man eine friscbe Scbnitt- 
flacbe in einiger Entfernung oberbalb der alten, wiederum unter Wasser, bersteiit. 

Der Unterdruck der GefaBluft muB die Feststellung der Ver- 
teilung von Wasser und Luft im GefaB erschweren. Wollte man die 
Untersucbung an beliebigen Zweigstiicken ausfiihren, so wtirde man 
unbrauchbare Resultate bekommen, weil beim Abschneiden die basalen 
Teile des Zweiges mit Luft injiziert werden. Es empfieblt sicb des- 
haib, mit einer Doppelscbere den Zweig an zwei Stellen gleichzeitig 
zu durchschneideDj oder aus Baumstammen mit dem PRESSLEUSchen 
Zuwacbsbohrer Bohrzyiinder zu entnebmen: in beiden Fallen kann 
dann Luft, Oel oder Quecksilber von beiden Seiten gleicbzeitig in 
die Gefafilumina eindringen, und dadurcb werden die urspriinglicb 
vorbandenen Luftblasen, die mit Wassertropfen abwecbseln, nacb den 
mittleren Partien des Praparates gedrangt, wo dann nicbt nur die 
Lange der mit Luft bzw. mit Wasser erfullten Partien gemessen, 
sondern aucb die anfanglicbe Luftverdiinnung leicht festgestelit werden 
kann. — Die Luftverdunnung gebt nacb Schwendener gewobnlicb 
nur bis zu Vs Atmospbare, seiten werden Werte von V 4 bis V 5 
mosphare und wobl nie kleinere Werte erreicbt. Wahrend in den 
Tracheiden unter Umstanden nur eine einzige Luftblase in der Mitte 
auftreten kann, die das Wasser an die beiden spitzen Enden drangt, 
findet man in den Tracbeen stets zahlreicbe Laftblasen, die von 
Wassersaulcben getrennt sind, sog. jAMiNScbe Ketten. Aufeinander- 
folgende Luftblasen und Wassersaulcben konnen nicbt unbetrachtlicbe 
Grofiendifferenzen aufweisen; im Durcbschnitt sind nacb Schwek- 
DENER die Luftblasen 0,3, die Wassersaulen 0,2 mm lang^^V* 

Es ist nun eine wichtige Frage, die zweifellos experimentell ge- 
i5st werden kann, ob nur Gefafie mit volliger WassererfiilliiDg als 
leitende Elemente funktionieren, oder ob aucb in den LufLWasser- 
ketten ein Wasseraufstieg erfolgt, urn die Luftblase berum Die 
Beobacbtungen Strasburgers zeigen, dafi in der Peripherie des Stammes 


62) WiELER 1888 J abrb, wiss. Bot 19 82. 

63) Schwendener 1886 Sitzuugsber. Berlin 561 (Ges. Abb. 1 207), 

64) Aebniiche Angaben bei Ew^art 1905 zit. in 32, 8. 117. 

65) Vgl. z. B. Lindner, Anm, 16. Wenn aucb Bode fiir Krauter das erstere 
nachgewiesen bat, so konnte docb ein Skeptiker bezweifeln, ob es aucb fiir Baume 
(sekundares Holz) zutrifft 
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der Luftgelialt der Gefafie geringer ist ais im Zentrum^ und dafi die 
jiingsten Jaliresringe ganz luftfrei sein konnen. Wenn es geldnge 
nachzuweisen, daB das allgemein so dann ware a us dem 

L uftgelialfc der anderen Gefafie kein Einwand gegen die „Koliasions- 
theorie zu macheu. Aber freiiich bewiesen ware diese Aiisiclit 
iiicbt, wie wir aus den Versucken Noedhausens fS. 124) sckon ge- 
folgert kaben. Wir verlangen von einer Tkeorie der Wasserbewegnng 
nicht nnr den Nackweis, dafi Wasser in der supponierten Weise zn. 
einer gewissen Hoke gekoben werden kann, sondern aiich, dafi es 
sick in geniigender Menge so kock bewegen kann. 

Lekrreick sind in der Beziekiing die Erfahrungeo, die man friiker gemackt 
hat, als man den Wasseraufstieg durch Kapil lari tilt erklaren wullte. Es ist 
bekannt, dafi der konkave Meniskus, der sick beim Eiritauchen einer Kapillare in 
Wasser bildet, eine geringere Oberflachenspannung hat ais eioe ebene Wasserflache, 
iind daB deshaib in ihr das Wasser iiber das Niveau der Umgebung emporsteigt. 
Die Steighohe hangt von der Kriimmung des Meniskus, diese von dem Dureh- 
messer der JRohre ab, und so kann man in geniigeiid engen Kapiliaren beiiebig 
grofie Steighohen erzieien. Betrachten wir die Hohlraume eioer pflanziichen 
Membran, die nach dem AufqueJien mit Wasser erfuiit sind, als Kapiliaren unter 
der GroBe der mikroskopischen WahriieHmung, dann miiBten die hochsten Baiime 
auf dem Wege des kapiliaren Aufstiegs mit Wasser versorgt werden konnen. 
NiiGELi und Strasbeegee**") haben aber gezeigt, daB ein derai tiger kapiilarer 
Wasseraufstieg nioht entlernt hinreicbt, um den Transpiration sverlust zu decken. 
Obwohi also das in Rede stehende Erklarungbprinzip rein physikalisch diirchaus 
richtig ist, so kommt es doeh liir die in der PUaiize gegebenen Verhaltnisse nicht 
in Betracht. Aehnlieh kdnnte es sich aber auch mit der Kohiisionshypothese ver- 
bal ten (JosT, Uespeung, Nordhaitsen). 

Nack unseren gegenwartigen Kenntnissen miissen wir jedenfalls 
mit der Mogiickkeit recknen, dafi der Wasseraufstieg sick, mindestens 
zeitweilig, auck in den Gefafien voliziekt, die Luftwasserketien ent- 
kalten. Eine grofie Literatur, auf deren Bespreckung wir nickt ein- 
geken kbnnen, bekandelt nun in sekr versckiedener Weise das Problem 
des Wasseraufstieges auf dieser Basis. Dabei versuchen die einen 
auck in diesem Fail alles auf rein pkysikaliscke Grundlagen zuriick- 
zufiikren, die Transpiration als alieinige kebende Kraft beizubekaiten, 
wakrend andere in der Herstellung des Wasserstroms eine Leistung 
der lebenden Zellen erbiicken. Wie wenig tatsachlicke Kenntnisse 
wir auf diesem Gebiete erst kaben, das geht vielleicht am scklagendsten 
aus der Tkeorie der Wasserkebung Leclerc du Sablons®^) kervor. Er 
nimmt an, dafi die ganze Last der Wasserketten von den konkaven 
Menisken an den Luftbiasen und von den Zeliwanden getragen wird. 
Das Wasser sei derart im Gleickgewickt, dafi die Leistung des Tran- 
spirationsstromes die gleicke sei, wenn der Baum aufreckt steke, wie 
wenn er wagereckt liege. 

Beteiiiguiig lekender Zellen. Neben rein pkysikaliscken 
Kraften ist auck, wie S. 124 gesagt, die Mitwirkung le ben der 
Zellen beim Saftsteigen in Betracht gezogen worden. In gewissem 


66) Nach Ewart (1905 zit. in 32) enthalten auch die jungen GefaBe Luft. 
Seine Beobachtungen bediirfen aber zweifellos noch der Bestatigung. Vgl. Dixon 
Frog. 4 44 Auch Kostecxi (1919 Unters. iiber die Verteilung der Gasblasen. 
Diss. Freiburg, Schweiz) gibt fiir die jiingsten Jahresringe Gasblasen an. Seine 
Methode diirtte schwerlich geeignet sein, um einen Einbiick in die Quantitat 
der Holziuft zu erlangen. 

67) Nageli 1866 Sitzungsber. Bayer. Akad. d. Wiss. (Bot. Mitt. 2 369 u. 429). 
Steasbuegee 1891 Ban und Verrichtungen der Leitungsbahnen. Jena. 

68j Leclerc du Sablon 1910 Rev. g6n. de bot. 22 125. 
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SiBBe isfc an dieser Mitwirkung gar niclit zu zweifeln^ insoferii 
namlicli als die lebenden Zeilen das GefaBsystem aufbauen iind so- 
gleicli in fuaktionsttichitigem Zustande der Pfianze tbergeben. Die 
GefaBe sind, wenii sie anfangen als Wasserleitungsrohren zii fiinktio- 
nieren, schon mit Wasser gefulit. Entzielit maa den GefaBen das 
Wasser aucli aar zum groBtea Teil so koaaea sie voa der Pfianze 
niclit mehr gefiillt werden, und ihre Funktion ist ein filr ailemal er- 
ioschen. Abgeseiien iiiervon konnen iebende Gewebe, vor alien Dingen 
die Parenchymzellen, die nirgends in der Nackbarschaft der GefaBe 
fehien, in direkter nnd indirekter Weise an der Wasserleitung be- 
teiligt sein. So zweifeln auch „Kohasioiistheoretiker“ nicht daran, 
„daB die lebenden Zeilen eine Schutzscheide gegen die Gasatmosphare 
nm die GefaBe bilden, und durch ibre Lebenstatigkeit den Gas- 
gehalt in den Leitungsbahnen regulieren“ (Bode). Nur glaubt die Ko- 
kasionstheorie, daB das Gefalie zwiscken den Saugkraften der Wurzel 
und der Blatter gentigt, um die erforderlicke Menge Wasser unter 
Ueberwindung der Fiitrationswiderstande zu keben und daB da- 
zwisckenliegende Iebende Zeilen ikre Saugkrdfte ins Gleickgewickt mit 
der auf gleicker Hoke iiber dem Boden in den GefaBen kerrsckenden 
Kokasionsspannung setzen und sick, wenn dies Gleickgewickt niclit 
gestbrt wird, nicht an der Hebung des Wassers beteiligen, w^krend 
die sog. vitalistiscken Tkeorien annekmen, daB Iebende Zeilen, die 
sick gleichmaBig auf den ganzen Ldngsverlauf des Stammes verteilen, 
wie Pumpen wirken und das Druckgefalle auf diese Weise ver- 
ringern. Eine solcke Pumpwirkung des Parenckyms kaben seiner- 
zeit Westeemaier, Godlewski und Janse angenommen Im wesent- 
licken kandelt es sick bei diesen Tkeorien um die Vorstellung, dafi 
Parenckymzellen Wasser aus einem GefaB aufnehmen und es in ein 
kdheres GefaB wieder abgeben. Eine ausfulirliche Besprechung dieser 
Anschauungen und der an iknen geiibten Kritik ist kier nicht an- 
gebraclit; die Tatsacke, daB das Wasser ebensogut aufwM-s wie ab- 
w^rts sick bewegen kann, spiclit jedenfalls nicht far sie. 

im folgenden seken wir von diesen speziellen Hypotkesen ganz 
ab und fragen nur, ob die lebenden Zeilen in irgendeiner Weise am 
Steigen des Wassers beteiligt sind. Man suchte dieser Frage dadurck 
naher zu kommen, daB man groBere und kleinere Zonen des Holz- 
korpers abtdtete und zusak, ob sie leitungsMiig blieben. Die ver- 
dienstvollsten Versuche in dieser Ricktung verdanken wir Stras- 
BURGER der aus iknen den Schlufi zog, die lebenden Zeilen seien 
bedeutungslos. Beispielsweise wurde eine 22 m hoke Eiche am 
Boden abgescknitten, in Pikrinsaurelosung gestellt und, nackdem dieses 

69) Nack R. Hartig 1883 Unters. aus d. forstbot. Institut Miinciien 3 73 
soli der Ficktenstamm schou leitungsunfahig werden, wenn noch. mekr als die 
Haifte des Lumens der Tracheiden mit Wasser erflillt ist. 

70) Hijbbr 1923 Biol. Cbl. 13 30. 

71 Westermaier 1884 Sitzurtgsber. Berlin 8. 1110. Godlewski 1884 Jahrb. 
wiss. Bot. 15 602. Janse 1887 Jabrb. wiss. Bot. 18 1. 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 
509 u. 603. (Mit dem stromenden Protoplasma der lebenden Markstrahlzelien soli 
Wasser, das aus benachbarten Tracheiden in jene eintritt, mitbewegt werden, um 
an der anderen Seite in gieichfalls angrenzende, aber hoher stehende Tracheiden 
liberzutreten. — Auch aus der 8peicherung aufsteigender Farbstofflosungen in den 
Markstrahlzellen wird auf deren Beteiligung am Saftsteigen geschlossen.) 

72) ZiMMERMANN 1885 Ber. Bot. Ges. 3 290. Schwendener 1886 zit in 63. 

73) Strasburger 1891 zit. in 39 u. 44; 1893 Ueber das Saftsteigen. Histol. 
Beitr. 5. Jena. 
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todliche Gift bis zum Gipfel vorgedrungen war^ beobaclitetj daB aiich 
daaii noch Farbstoffc, die jetzt geboten wurdea^ bis zum Gipfel 
stiegen. Docli konaten seine Versuche einer streogeii niclit 

standhalten, da keineriei Gewahr fiir eine ausreiciiefide ileckung des 
Transpirationsverliistes durch sie gegeben ist. Auch liat Uespetjng 
eine groBe Zahl ahnlicher Experimente mit ganz anderem Resuitat 
angesteiit Er fand, daB im allgemeinen der Wassertransport um 
so rascher geschadigt wurde, je linger die abgetotete Strecke war. 
Er versichert, daB die schlechte Leitung nicht durch GefaBver- 
stopfungeiij nicht durch erhohte Wasserdampfabgabe an der toten 
Stelle und auch nicht durch Veranderungen in den Luftwasserketten 
zustande gekommen sei, und seine SchiuBfolgerungen erscheinen durch 
die neueren Versuche (1906) erheblich besser gestutzt als durch die 
ersten (1905). 

Trotzdem hat es an Bedenken gegen seine Ansicht nicht gefehli 
So wurde z. B. darauf hingewiesen, daB aus den abgetoteten Teiien 
Gif tstoff e^^) in die Blatter kommen, und daB diese durch Ver- 
giftung und nicht durch Wassermangei zugrunde gehen. Urspkung 
hat diese Angriffe zuriickzuweisen gesucht^^^j. Zu der Frage hat sich 
dann auch Janse geauBert. Aus der Tatsache, daB nach dem Abtoten 
eines Stengeistiickes schon in ganz kurzer Zeit die dariiber befind- 
lichen lebenden Teile welken, folgert er die Notwendigkeit der Mit- 
wirkung lebender Zelien beim Saftsteigen. Aber Holle^<^) hat diesen 
Ausfuhrungen widersprochen. AuBerdem ist gezeigt worden^^), dafi 
schon die starke Abkiihlung einer Zweigpartie auf 0^ die Wasser- 
ieitung sistiert; doch auch derartige Versuche sind yon anderer Seite^®) 
mit entgegengesetztem Erfolg wiederholt worden. So fehit also der 
vitalistischen Theorie des Wasseraufstieges heute die notige 
sichere Grundlage. 

Wenn wir oben yon einer indirekten Mitwirkung der lebenden 
Zelien an der Wasserleitung sprachen, so meinten wir damit eine 
Tatigkeit derselben, die nicht in Einsaugen und Emporpumpen von 
Wasser besteht, und dachten yor alien Dingen an den EinfiuB lebender 
Zelien auf die GefaBluft hat namlich darauf aufmerksam 

gemacht, daB Gase, die in das GefaBsystem injiziert werden, Ver- 
liaderungen erfahren, und Devatjx^") hat einen Unterdruck in der 
GefaBluft bei AusschluB der Transpiration beobachtet, den 
er auf die Entziehung yon Sauerstoff aus den GefaBen durch Atmung 
der lebenden Zelien zuriickfiihrt. Lindner ^^) zeigte, daB infolge von 
Wechselwirkung physikalischer und physiologischer (Atmungs-) Pro- 
zesse Verdiinnung der Interzellular- und GefaBluft stattfindet 


74) PpEEPEE 1892 Studien z, Energetik. Abh. K^l. Ges. d. Wiss. Leipzipj 18 
151. Ursprung 1905 Beih. Bot. Cbl. 18 1 147 ; 1906 Jahrb. wiss. Bot. 42 503. 
Roshardt 1909 B4h. Bob. Cbl. 25 I 243. Janse 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 509. 

75) DrxoN 1905 Proc. R. Soc. Diiblm li. Overton 1911 Bot Gaz. 51 28 
11 . 102 . 

76) Ursprung 1907 Beih. Bot Cbl. 21 I 67; 1912 28 I 311. 

77) Vgl. [jRSPRtJNG 1906 Jahrb. wiss. Bot 42 515; 1912 Beih. Bot Cbl. 28 
1 311. 

78) ZrjLSTRA 1910 Akad. v. Wetensch. Amsterdam. 

79) Noll 1897 Sitzuagsber. Niederrhein. Gesellsch. Norember. 

80) Devaxtx 1902 Conapt. rend. 184 1366. 

81) Durch den Transpiratioasstrom wird ein groBer Teil der in der Binnen- 
liift von Stamm und Zweigen TorhaEdeaen Kohlensaure nach oben befordert; so 

Benecke u, J ost, Pflatizenphysiologie. Bd. ii 9 
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Wir dtirfen. woM schlieBlich der Ueberzeugiiiiig Ausdruck geben,, 
da6 gelegentlich ein zu starker Gegensatz zwiscben KoMsions- und 
vi tails tiscber^Theorie konstruiert worden ist. Anhanger der letzteren 
Anscbauung brauchen Vorkommen und Bedeutung gespannter Wasser- 
faden in den GefaBen nicht zu leugnen, wenn sie auch noch andere 
Krafte fiir eine zureicbende Wasseryersorgung in Anspruch nehmenj 
Kohasionstheoretiker leugnen nicht die Mbglichkeit des Eingriffes 
lebender Zellen, die, z. B. durch vitaie Prozesse, aktiv Gas in ihnen be- 
nachbarte Wasserspeicher abscheiden und so das LosreiBen des Wassers 
von deren Wand und damit ihre Entleerung ermbgiichen. 

Das Bild, das wir von unsereii derzeitigen Kenntnissen tiber die 
Ursachen des Wasseraufstieges entworfen haben, ist in vielen Punkten 
sehr unvollstandig. Mag es vielleicht schwierig sein, das Dunkel der 
Frage ganzlich aufzuhellen, so kbnnen wir doch von ktinftigen 
Forschungen gewiB tiefere Einblicke in das Problem erwarten, wenn 
diese, wie schon ofter betont wurde, die Quantitat des zu hebenden 
und des tatsachlich gehobenen Wassers mehr beriicksichtigen, als das 
bisher geschah. „Statik ist nichts, Dynamik alles bei der Wasser- 
versorgung“, sagt Renner 


7. KapiteL 

Die Aschensubstanzen I. 

Alle Zellen enthalten in grQJSerer oder geringerer Menge unver- 
brennliche Substanzen, und selbst kleine Fragmente der Zelihaute oder 
Starkekbrner hiuterlassen beim Verbrennen sichtbare Mengen von 
Asche. Das zeigen auch die Erfahrungen des Lebens: Holzasche zu 
sehen hat heute freilich nicht jedermann mehr so oft Gelegenheit wie 
friiher, aber Zigarren werden noch immcr geraucht, und sie liefern 
ein Beispiel fiir hohen Aschengehalt eines Pfianzenteiles. Kann nun 
auch fiir den Naturforscher gar kein Zweifel dariiber bestehen, daB 
diese mineralischen Bestandteile der Pflanze von auBen kommen, in 
erster Linie aus dem Boden aufgenommen sein miissen, so ist es doch 
sehr lehrreich zu sehen, daB diese fiir uns selbstverstandliche Ansicht 
friiher eines ausdriicklichen Beweises bedurfte, und dafi auch nach 
der Feststellung des Gesetzes von der Unzerstorbarkeit des Stoffes 
durch Lavoisier illustre Akademien Preisfragen stellten des InhalteSy 
ob dieses Gesetz auch in der organischen Natur giiltig sei. 

So fra^rte im Jahre 1800 die Berliner Akademie: 

„Von weicher Art sind die erdigen Bestandteile, die man mit Hilfe der 
chemischen Zergliederung in den verschiedenen iniandischen Getreide- 
pfianzen findet? Treten diese in solche so ein, wie man sie findet, Oder 
werden sie durch die Wirkung der Organe der Vegetation erzeugt?" 


wird eine schadliche Anhaufung yerhindert — der CO^^-Gehalt der Binnenluft ist 
um so geringer, Je lebhafter die Transpiration ~ und die Zufuhr kohlensaurereichen 
Wassers zu den griinen Blattern ist fur die Assimilation nicht ganz ohne Be- 
deutung, 

82) Siehe Anm. 29. — Die Mogliebkeit der Abhangigkeit des Saftsteigens von 
der Ionisation der Luft diskutiert Stoeeel (S. 98 Anm. 26). 
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UBd die Antwort ^?€hbadeks^) -aiif diese Frage Jaiitet: Die Pflaiizen .erzeugen 
die in ihnen entjbaltenen Asrchenbestandteile 'diircn ihren Lebensprozei. 

Fast 40 J able spater (1838) wurde dieselbe Fi age yon der Gottinger Akademie 
wieder gestelit: 

„Ob die sog. nnorganisclien Ekmente, welcbe in der Asebe der Pfianze 
gefunden weiden, aucb dann in den Pfianzen sich finden, wenia sie den- 
selben von ani^en nicbt geboten warden. 

Diesmai kam freilicb die Frage post festum ^). Die Grnndlagen der Cbemie 
waren sebon in w^eitere Kreise gedrungen, nnd dem entsprechend fiel aueb die Ant- 
wort andtrs aus; W iegmakn iind Polstoeff^) steliten durcb ibre Vegetations- 
versiiche das fest, was beutzutage gilt. 

Fragen wir nacb den nbberen Umstaiiden der Aufnabme^ so 
iBlissen wir als selbstverstandlich betracbten, daJ3 diese Sfcoffe in 
gelostem Znstande die AuJSenmembranen der Pfianze durcliwandern^ 
da diese ja Mr feste Korper nicbt permeabel sind. Wie das Losungs- 
mittel selbst, das Wasser, so werden im allgemeinen anch die Ascben- 
bestandteile dnrcli die Wnrzelzellen anfgenoinmen, nnd nurin selteneren 
Fallen werden, wie z. B. bei mancben Epipbyten^^), aucli die Blatter 
zur Stoffaufnahme verwendet. Bei dieser Aufnalime gelt en 
die Gesetze der Osmose, und sie regeln Quaiitat nnd 
Qn^antitat der As die. 

i sell eii 111 eiige. Die Gesamtmenge der Ascbe Mngt znnacbst 
von spezifisclien Eigenschaften der Pfianze ab. Verscbiedene Spezies, 
anf gleicliem Boden erwacbsen, haben einen verschiedenen Ascben- 
gebalt. So entnebmen wir z. B. aus Wolffs „Aschenanalysen^^, da6 
von mebreren anf dem gleicben Acker erwachsenen Unkrautern Ptumex 
acetoseila 8 Proz., Geranium dissectnm 10 Proz., Sedum telephium 
12 Proz., Myosotis arvensis 18 Proz. Ascbe entbielt. Auch aus der 
anf S. 6 mitgeteilten Tabelle sind spezifiscbe Differenzen im Aschen- 
gebalt der Pflanzen zu entnebmen. Die dort mitgeteilten Zahlen geben 
Mittelwerte aus zablreichen Analysen an, denn — wie leicht begreif- 
lich — scbwankt der Aschengehalt der Einzelpflanze recbt erbeblicb 
je nacb UmstMnden. So wird ein Substrat, das reich an geiosten oder 
loslichen Mineralstoffen ist, den Ascliengebalt der Pfianze steigern; 
vor allem aber wirkt eine starke Transpiration anf eine vermehrte 
Aufnahme von Wasser bin und mit ibr nimmt auch die Aschenmenge 
der Pfianze zu^). So geben nacb Eberm aver die Bla^tter stark tran- 
spirierender Baume (Esche, Weide) 7—10 Proz. Ascbe, wahrend die 
der scbwacb transpirierenden Kiefer nur etwa 1,5 Proz. enthalten. 
DaB die Blotter bei wei tern die aschenreichsten Organe sind, ist leicht 
begreifiich, denn in ihnen findet hauptsachlich die Wasserverdunstung 
statt, bei der die durcb den Transpirationsstrom nacb obeii beforderten 

1) Schrader 1800 Preisscbrift iiber die eigentlicbe Erzengung der erdigen 
Bestandteiie in den Getreideaiten. Berlin. 

2 ) Schon in DE Cais^dolles Pfianzenpbysiologie vom Jabre 1831, deutsche 
Ausgabe 1833 1 388, sind durcbaus zutreffende Bemerkungen gegen Schraders 
A nsicbt mitgt teiJt. 

3) Wiegmanft XL. PoLSTORFF 1842 Ueber die anorganischen Bestandteiie der 
Pfianze. Braunschweig. 

4) 'Vgl. iiber die Ascbe von Tillandsia (S. 63) Lieske 1915 Jabrb. wiss. Bot. 
56 118. . 

5) S. 43 ist, schon erwabnt worden, ^wie sebr der Transpirationsstrom die 
Aufnabme von Farbstoffen in die Zellen fordert. Man kann die dort ange- 
fiibrten Versucbe Kusters zur Demonstration dieser Wirkung der Transpiration 
benutzen. 

6) Ebermayer 1884 Bot. Jabresber. I 8. 

9 ^ 
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Aschensubstanzen zuruckbleibeu. Stets sind deshalb die Stengel armer 
an Ascbe als die Blatter. 

In einigen Blattern ist der Aschengehalt besonders hoch gefunden 
worden, namlich 30 Proz. bei Beta vulgaris und 50 Proz. bei Mes- 
embryanthemum crystallinum. — Die Ascbe stellt nun nicht einen 
uberflttssigen oder gar schadlicben Ballast, sondern, wenigstens zum 
Teil, einen ganz unentbehrlicben Bestandteil der Pflanze dar. 

Die einzelnen Elemente, die man mit groBer RegelmaBigkeit 
und in betrachtlicher Menge in den Aschen aller Pflanzen gefunden 
bat, sind nur sebr wenige, namlicb 9; Ohlor, Schwefel, Pbospbor, 
Silicium, und von Metallen: Kalium, Natrium, Calcium, Magnesium, 
Eisen^). 

AuBer diesen neun Elementen sind in der Regel nocb Aluminium*) 
und Mangan^) nacbzuweisen, und auBerdem bat man bie und da nocb 
eine grofie Menge von anderen Elementen spurenweise gefunden. 

Halten wir uns an die quantitativ bestimmten Stoffe, so konnen 
wir der Erage nkher treten, ob irgendwelcbe Beziebungen festzustellen 
sind zwiscben der Menge dieser Stoffe im Boden und in der Pflanze. 
Solcbe Beziebungen sind in der Tat nacbweisbar. Aus den Analysen 
von Malaguti und Dgrochek ergibt sicb z. B., daB der Kalkgebalt 
der Ascbe bei Pflanzen, die auf Kalkboden wucbsen, im Durcbscbnitt 
45 Proz. der Reinascbe betrSgt, wabrend dieselben Spezies auf Sand- 
boden 30 Proz. Kalk entbalten. Entsprecbend wird am kocbsalzreicben 
Meeresstrand viel mebr Cblor aufgenommen als im Binnenland. 

Es ware aber verkebrt, anzunebmen, daB allgemein der Gebalt 
der Pflanze an einem bestimmten Stoff von dessen Menge in der 
Umgebung abbange. So ist z. B. sebr bekannt, daB das Jod im Meer- 
wasser nur in geringen Spuren, in mancben Tangen dagegen in groBer 
Menge vorkommt. Umgekebrt kann aber aucb ein Stoff, der im Aufien- 
medium sebr verbreitet ist, in der Pflanze in viel geringerer Menge 
vorkommen. — Bei Wolff '^) findet sicb die folgende Tabelle, die 
gestattet, die prozentiscbe Zusammensetzung der Ascbe einer Lemna 
trisulca mit der des Wassers zu vergleicben, in dem diese Pflanze 
wucbs: 

In 100 Teilen Eeinasche 



jsra,0 

CaO 

MgO 

Fe,0, 


SO, 

810, Cl 

Wasser 5,15 

7,60 

45,56 

16.00 

0,94 

3.42 

10,79 

4,23 7,99 

Lemna 18,29 

4,06 

21,86 

, 6,60 

9,57 

11,35 

7,91 

16,05 5,55 


Woran es liegt, daB K, Fe, P und Si in relativ viel groBeren 
Mengen aufgenommen worden sind, als sie im Wasser geboten wurden, 
wissen wir nicbt. Zum Teil mag die aufgenommene Substanz in der 
Zellwand gespeicbert sein, zum Teil aber ist sie aucb ganz gewifi in 
das Protoplasma bineingegangen oder bat sicb im Zellsaft angebauft. 
Solcbe Aufspeicberung eines Stoffes fiber die Konzentration binaus, 
die er in der Umgebung der Zelle bat, ist aber nur dann mfiglicb, 
wenn die eindringende Lfisung im Innern der Zelle adsorbiert oder 

7) Wolff 1871—1880 Asohenanalysen von landwirtschaftl. Prodakten. Berlin. 

8) Stoklasa 1922 Verbreitung des Aluminiums in der Natur. Jena. 

9) Bbrteato 1921 Oompt. rend. 17S. Wester 1922 Ber. D. Pharm. Ges. 
32 16. Bode 1921 Biochem. Zeitschr. 124 84. Perosek 1919 Sitzungsber. Wien, 
math.-nat. Kl. 128 I 3. 

10) Malaguti u. Durochbr 1858 Ann. sc. nat. (4) 9 222. 

11) Wolff 1871 (zit. in 7) 8. 132. 
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dauernd verandert wird, wie wir das z. B. bei gewissen Anilipfarb- 
stoffen gesehen haben. Wir diirfen vermutenj daB aucb die Mineral- 
stoffe in der Zelle deshalb gespeichert werdeny weil sie in andere — 
banfig organische — Bindung iibergefuhrt warden. Die Annabmey 
daB die Bestandteile eines dargebotenen Salzes ancb getrennt von- 
einander anfgenommen warden konnen, , bietet keinerlei Scbwierig- 
keiten, soweit bydrolytisch dissoziierte Salze in Frage kommen; von 
diesen kann z. B. die Saure eindringeny die Base in der AuBenlosnng 
bleiben, Oder nmgekehrt. — Es kann alber auch eine getrennte lonen- 
anfnabme, verbnnden mit lonenaustauscb, stattfinden, indem z. B. 
von einem Calciumsalz die Ca-Ionen eindringen, nnd ans dem Zell- 
innern dafiir K- oder Mg-Ionen austreten Dabei dtirfte wobl 
Adsorptionsverdrangung gleicbsinnig geladener lonen von der Ober- 
fiacbe der Plasmateilcben eine Rolle spielen. Es existiert tiber diese 
Frage eine grofie Literatur, die sich bei Hobee, bis 1915 ancb bei 
Pantanelli findet. — Es sei auch auf die sp^eren Ausftlhrungen 
liber physiologisch saure und physioiogiscb aikaliscbe Nahrsalze ver- 
wiesen (S. 158). 

Hand in Hand mit der P>age, wie die Aschenbestandteile in die 
Pflanze gelangen, entwickelte sicb die zweite Frage: ob sie in der 
Pflanze eine Bedeutung baben, oder ob sie nur Ballast vorstellen, der 
mit dem Wasser zufallig aufgenommen wird. Schon Senebiee und 
Saussuee^^) bielten gewisse Mineralsubstanzen fiir unentbehrliche 
Nabrstoffe der Pflanze; diese Ansicht wurde dann von Sprengel^^) 
und mit groBtem Nachdruck von Liebig^®) verteidigt und kam durch 
seine Autoritat zu allgemeiner Anerkennung, obwobi sie erst spater 
exakt bewiesen wurde. Die Methoden, deren man sicb zu diesem 
Zwecke bedientOy sind zwei; beide waren zugleich geeignety aucb die 
Frage zu losen, ob alle bzw. welche in der Pflanze vorkommenden 
Ascbenteile unentbehrlich sind. Hervorragende Versuche mit der 
einen Metbode stellte Fiirst Salm-Hoestmae der nach dem 
Vorgang von Wiegmann und Polstoeef die Pflanzen in unloslicheny 
ktinstlicben Bbden kultivierte, denen die zu priifenden Substanzen bei- 
gegeben waren; so benutzte er z. B. Boden aus gepulvertem Berg- 
kristall und aus Kohle von Kandiszucker, wahrend Wiegmann und 
PoLSTOEFF mit Platinscbnitzeln und Sand operiert batten. Er kam 
zu dem Resultate, daB die Elemente Si, P, S, E, Ca, Mg, Fe, Mn 
fiir das normale Gedeihen des Hafers notwendig seien; zweifelhaft 
blieb ihm nocb die Bedeutung des Cl. Wenn ancb seine Ergebnisse 
in der Folge nicbt vollkommen bestMigt werden konnten, so waren 
sie docb in einem Punkte prinzipiell wichtig, insofern als sie zeigten, 
dafi das wobl in keiner Pflanzenascbe fehlende Natrium nicbt zu 
den notwendigen Elementen des Hafers zable. Diese Tatsacbe ist 
auffallend, wenn man bedenkt, daB dem Natrium bei den hoheren 
Tieren wichtige Funktionen zukommen. 

12) Kedfeen 1922 Ann. of Bot. 86 167. 

13) Hobee, S, 18 Anm. 1. Pantanelli 1914 Jahrb. wiss. Bot. 56 689, 

14) Senebiee 1800 Pbysiologie v6fi6tale 8. Th. Satjssuee 1804 Eechercbes 
sur la v6g6tation (Ostwalds Klassiker 15 u. 16). 

15) C. Speengel 1839 Die Lehre vom Diinger. 

16) J. Liebig 1840 Die Cbemie in der An wen dung auf Agrikultur. 7. AufL 
BrauDRchweig 1862. 

17) Salm-Hokstmae 1856 Versuche und Eesultate iiber die Nahrung der 
Pflanze. Braunschweig. 
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■Wasserkultur. Von gr96ter Bedeutnng fflr unsere Frage ist die 
andere Methode geworden, die sog. Wasserkultur. Zuerst kul- 
tivierten J. Sachs und Knop ‘®) Landpflanzen so, daB ihre Wurzeln 
in einer wasserigen LSsnng verschiedener Salze sich entwickelten, 
aus der sie den Bedarf an anorganischen Stoffen derart decken 
konnten, daB sie eine Vermehrung ihrer Trockensubstanz erfuhren. 
Fine Vermehrung der Trockensubstanz, und zwar eine reichlicbe, ist 

namlich ein wichtiges Kriterium far das Ge- 
lingen einer solchen Kultur, und man wurde 
in schwere Irrtdmer verfatlen, wolite man 
schon daraus, daB eine Pflanze aberhaupt 
wachst, schlieBen, sie sei mit alien not- 
wendigen Nahrstoffen verseken. Wachstum 
kann auch eintreteu okne Vermehrung der 
Trockensubstanz, ja sogar eventuell auch 
obne Wasseraufnahme. Und wenn man aus 
dem Umstande, daB Pflanzen, ohne Stick- 
stoff aufzunehmen, doch das SVa-fache 
Samengewicbt erreichen kSnnen '®), schlieBen 
woIlte, daB Stickstoff nicht nbtig sei zum 
Gedeihen, so wire das total verkehrt. Aus 
den Beobachtungen mehrerer Forscher geht 
hervor, dafi Mais unter giinstigen Be- 
dingungen sein Korngewicht auf das 60- 
bis 370-fache, Buchweizen auf das 1000-fache 
steigern kann; derartige Trockengewichts- 
zunahmen also whren als „reichiiche“ zu 
bezeichnen. DaB auch ohne Aufnahme von 
Aschenbestandteilen aus der Umgebung doch 
eine Gewichtsvermehrung bei Keimpflanzen 
eintreten kann, erklart sich einfach durch 
den oft nicht unbetrSchtlichen Aschengehalt 
der Samen. Die Bohne z. B. kann sich 
nach Boussingault auch ganz ohne Nahr- 
salze bis zur Blflte entwickein und dabei 
ihr Trockengewicht verdoppein oder gar 
vervierfachen. Man sieht, daB es sich oft 
. . empfiehlt, die Reservestoffe der Samen ganz 

wfs6e?Lltuf“?normai /i eliminieren, wenn man etwa die Not- 
(Ane Kali. Nach NoBBsaus wendigkeit eines Elementes prufen will, von 
jLehrbuchi der Botanifc fiir dem schon im Samen eine kleine, aber zur 
Hochschulen“. Entwicklung genilgende Menge vorhanden 

sein khnnte. 

Ueber die Methodik^®) der Wasserkultur erwhlinen wir nur, daB 
man meist von Samen auszugehen pflegt, die in feuchtem FlieBpapier 
ihre Wurzeln entwickelt haben. Sie warden dann an dem Deckel 
eines geniigend groBen GefaBes so befestigt, daB der SproB nach oben 
wachsen und an der Luft und am Licht sich ausbreiten kann, wahrend 

18) J. Sachs 1860 Versuchsstat. 2 22 u. 221. Knop 1S6Q Versuchsstat. 2 
65 u. 270. 

19) BoirssiNGAUOT 1869 Ghimie agricole (2. 6d.) 1. 

20 ) Pbingshbim 1920/22 Abderhaddens Handb. d. biol. Arbeitsmethodea 
XI, 2 8. 645. 
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die Wiirzel in der im GlasgefaJS enthaltenen „NaMosiing‘^ sicli ver" 
zweigt (Fig. 23). Es ist zweckmaBig, . die Gefafie vor Lichtzutritt zn 
schtitzeny am besten sie durcb Eingraben in den Boden in gleicb- , 
maBiger und nicbt zu boher Temperatur zu halten‘^^). 

Als Beispiel fiir den Erfolg der Wasserkultur greifen wir ans der alteren 
Literatur die Versuche von Burner und Lucakxjs -^) Jaeraus. 8ie beoutzten eine 
ISTahrlosung, die pro Liter Wasser etwa 0,5 g MgSO^, 1,5 g KjSTO.,, 1 g H^KFO^ 
und 1 g Pe 3 {POJ., enthielt, und es gelang ihnen, eine Trockeogewichtsvermehrung 
des Haters von 1 “auf 138 zu erzielen. Sehen wir vom Stickstoff ab, der uns spater 
noch beschaftigen wird und der ja aueh nicbt zu den „Ascbenbestandteilen‘* ge- 
borfc, so komrat also die Ffianze mit folgenden seeks Elementen aus: K, Oa, Mg, 
S, P, Fe; sie kann also die zwei weiteren, von Salm-Horstmar fiir notig er- 
achteten Elemente, Si und Mn, ebenso entbebren wie das 01, dessen Notwendigkeit 
Saum zweifelbaft geblieben war. Jene seeks Elemente sind aber aucb alle ab- 
solut unentbebrlicb, und wenn aucb nur eines aus der Nahrlosung wegbleibt, 
so wird dadurch sofort die Produktion der Trockensubstanz stark herabgedriickt ; 
anstatt von 1 auf 138 stieg sie obne Mg aut 5; obne Ca auf 1; obne K auf 9 
(vgl. Fig. 23 i/); obne Fe auf 7; obne P auf 6; obne 8 auf 5. 

Spater sind dann zablreiebe Versuche mit Nabrlosungen angestellt worden. 
Insbesondere die Nabrsalzgemiscbe von Knop und Sachs sind baufig verwendet 
worden; ibre Zusammensetzung ist die folgende: 


0,25 g Magnesiumsulfat 
1,00 „ Kalknitrat 
0,25 „ Satires phosphors. 
Kaliiim 

0,12 „ Ghlorkalium 
Spur Eisencblorid 


Sachs 2^) 

1,0 g Kaliumnitrat 
0.5 ,5 Cblornatrium. 

0,5 „ Oaiciumsulfat 
0,5 „ Magnesiumsulfat 
0,5 „ Fbosphorsaurer Kaik 
(fein puiverisiert) 
Spur Eisencblorid 


Von neueren Rezepten nennen wir oder die HANSTEEN-CRANNEE'-Ldsung®®): 


die T. D. CRONEsebe Losung’-^^): 


Aqua dest. 
KNO. 

CaSO, 

MgS 04 + Aq. 

C%(PO,), 

F%(POJ, 


1000 

1 

0,5 

0,5 

0,25 

0,25 


Aqua dest. 1000 g 


Ca(N 03).2 Oder 


.BO, 


dazu 


1,18 

0,56 

0,45 

0,615 

0,15 


(NH,: 

CaCl 
KH,PO, 

MgSO, + Aq. 

NaCi 

Tropfen offiz. FeaOlg - Losung. 


Da die Salze bei der Losnng im Wasser dissoziieren, ist es 
offenbar gleicbgultig, ob man das K Oder das Ca als Nitrat nnd ob 
man das Ca oder das Mg als Sulfat yerwendet. Es handelt sick nur 
darum, dafi die Kationen K+, Oa+'f, Mg+d-, Fe++ oder Fe4- + + 

iind die Anionen SO 4 und H.,P 04 — (sowie NO 3 --) vorbanden sind. 

Von groBer Wichtigkeit ist aber aucb die ileaktion der Nahr- 
losung. In stark alkaliscber oder zu stark saurer Keaktion sterben 
die meisten Pflanzen ab oder sie erleiden wenigstens schwere Sebadi- 


21) Enter Umstanden ist es nicbt nur empfehlenswert, sondern unbedingt 
notwendig, sowobl Nahrlosung als aucb Samen zu sterilisieren. ARCiCHOysKY 
1913 Bakt. Cbl. II 36 421. Brannen 1921 Journ. of Bot. 8 176, Gbafe 1920/22 
ABnERHALDENs Handb. d. biol. Arbeitsmetboden XI, 2 S. 269. 

22) Bibner u. Lucanus 1866 Versuebsstat. 8 128. 

23) Knop 1868 Kreisiauf des Stoffes S. 606. Leipzig. 1884 Versuebsstat. 
30 293. 

24) Sachs 1882 Vorlesungen liber Pflanzenpbysiologie S. 342. Leipzig. 

25) Sitzungsber. niederrbein. Ges. 1 Naturwiss. u. Heilk. 1^2. Hier wird 
Ferrophosphat obne Aikaliphospbat zum erstenmal empfoblen. 

26) 1922 Meld. fr. Norges Landbruksb. 1 79. • 
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guBgen, Uiiter UmstaBden, z. B. dadurch, dafi Nitrate aufgenommen 
werden, tind an ihre Stelle Karbonate^O tretes, kaDn die Eeaktion 
der Ldsnng alkalisch werden. In solcben Fallen' tut man gut, von 
Zeit zu Zeit ein paar Tropfen Saure der Nabrldsung zuzusetzen. Um- 
gekekrt liegt bei Verwendung von Ammoniumsalzen an Stelle der 
Nitrate die Gefabr einer zu starken Sauerung vor; wir kommen bei 
der Aufnahme des Stickstoffes auf diese Fragen zurtick. 

Genauere llDterPUcliungen, auf die wir noch zu spreeheu komiuen Y8. 162)y 
baben eelehrt, daJS veischiedene Pfianzen bei versebiedeuer chemiscber Iteaktion 
des Mediums optimal gedeibeu, uud im Grunde genommeu miiBte daber bei Wasser- 
kuituren fiir jede einzelne Art die fur sie giinbtigste Eeaktion erst ausprobiert und 
fiir ibre Erbaltung Sorge getragen werden. Aniaufe dazu finden sich sebon in der 
Literatur^^). Einer eigenartigen Bcbwierigkeit begegnet man aber bei Wasser- 
kultnren, die darin bestebt, dag Wurzel und Sproi vers<*hiedene Eeaktionen ?er- 
langen konnen. Die Wurzein der meisten iiir Wasserkultur gewobnlicb verwendeten 
Pfianzen — von Ausnahmen soli spater die Eede sein — diiiften am besten bei 
neutraler oder aucb sehwacb alkaliscber Eeaktion der Nabrlosung gedeihen ”®}, da 
aber in solcber die Eesorbierbarkeit der Eisensalze herabgemiDaert ist, kann es 
dazu kommen, dag der SproB an Eisenmangel leidet und cblorotiscb wird (S. 141). 
Aus diesem Dilemma scbeint in vielen EMlen die eben genaniite v. D. CnoKEscbe 
NS-hrlosung berauszufubren ; sie reagiert ziemlicb neutral, entbalt Eisen in Form 
des scbwer, aber docb binreicbend loslicben Ferropbospbats im Uebeiscbug, so dai 
immer ein Teil dieses Salzes als solcbes erbaiten bleibt, und nicbt in das alizu 
sebwer loslicbe Perripbospbat libergeht, und fiibrt keine leicht loslieben Fhospbate, 
die die Loslicbkeit des Ferropbospbats alizu stark berabdriieken wiirden In 
dieser Losung gedeiben vieifacb die Pfianzen ausgezeiebnet; seitens vieler Forscber 
wurde aJlerdings bei ihrer Verwendung aucb starke Cblorose beobaebtet •'*’’). — Ganz 
aligemein gilt^’^), dag sebwer loslicbe Eisensalze in zur Sauerung: neigenden (z. B. 
ammonsalzbaltigen) Losungen am Platze sind, sonst leicbt loslicbe, z. B. Ferro- 
sulfat, diese aber nur in geringer Menge. Bei Verwendung von Eisencblorid ist 
die Gefabr einer alizu starken Ansauerung durcb Dissoziation in Ferribydrox^s'd 
und Saizsaure wobl zu beacbten. 

Neben der Zusammensetzung und der von ihr abh^ngigen 
Eeaktion ist dann ferner die Konzen tration^-) und die Menge 
der angewandten N^brlosung von WicMigkeit Im allgemeinen ver- 
wendet man das Salzgemiscb in einer Losnng von 1— 5%or Nobbe 
und WoKTMANN^^) empfehlen die Verwendung sehr groBer Kultur- 
gefaBe von ca. 25 Liter Inhalt; in solchen gedeihen die Pfianzen aus~ 
gezeichnet, und man hat nicbt notig, im Laufe der Vegetation Mr 
Erneuerung der Nahrsalze Sorge zu tragen. 

Bs seien endlicb einige neuere Metboden amerikaniscberj Forscber eiwSbnt: 

Tottikgham^^) erprobte 84 verscbiedene Kombinationen der 4 Baize: KH^FO^, 
KNO^ .Ca(NO, 5 ) 2 , MgSO^, dazu etwas Eisenphospbat. Fiir junge Weizenpflanzen 
war die Kombination: 


27) Vgl u. a. HEDLUisrn 1920 Aarskr. fr. Lantbr. Jnst. v. Alnarp 1. MiTr^cHKK- 
niCH, Landw. Jahrb. 54 477 usw. 

28) Z. B. Dugoae 1920 Ann. Mo. Bot. Garden 7 307. Tottiegham u. Eakkix 
1922 Am. Journ. of Bot. 9 270. (Optimum des pu fiir Langenwacbstum der 
Wurzein von Weizenkeimlingen liegt bei 7,5.) 

29) Die jjPbosphatchlorose* v, D. Ceohes ist auf erscbwerte Eesorbierbarkeit 
des Eisens zuriickzufuhren. 

30) Bejstegkb 1909 Zeitscbr. f. Bot. 1 235; dazu M. Appel 1918 I c. 10 145. 
Toole und Tottikoham 1918 Am. Journ. Bot. 5 452. 

31) JoisfES u. Shive 1922 Bot. Gaz. 73 376. 

32) Vgl. aucb Beenchley 1916 Ann. of Bot. 30 77. Stiles 1915 ebenda 
29 89. Harvey u. True 1918 Am. Journ. Bot. 5 516. 

33) Nobbe 1867 Versuebsstat 9 478. 

34) WoRTMAKN 1892 Bot. Ztg. 50 643. 
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KNOo 0,0094 g Mol im Liter 
KN,I^O, 0,013 „ . „ „ 

Ga^NOJ, 0,0144 „ „ „ „ 

MgSO, 0,0144 „ , „ „ 

optimal, ODd besser als die KNOPsche Losuog. 

Shive^®) verwendet mit Vorteil eia „Dreisa]zg6miscli“ (KHgPO^, Ca(NO;d 2 j 
MgSO^, dazu J'erropliosphat), Um optimaies Wachsinm zn erzieien, miisbeD be! 
verschiedeBen PfiaBzen etwas verechiedene MeBgeDverbaltnisse vervi cadet werdeD. 
Die Salze werdea in solcher Xonzentration verwendet, dajS der osmotische Drtick 
der LoBiing 1,75 Atm. betragt. 


Zur Wasserkultur eignen sicb in erster Linie Pflanzen, die ein 
rasches Resultat geben. Man bat vieie Gramineen, Crndferen, Bncli- 
weizen, Riibenj Lein, Tradescantia, anch Kartoffeln mit bestem Erfolg 
in „ Wasserkultur “ erzogen^^). — Aucb Baume, wie Eicbe, RoBkastanie 
und Erie, kOnnen in wasseriger Losung kultiviert werden, docli er- 
weist slch nicbt jede Pflanze als zur Wasserkultur giiustig, denn diese 
Metbode setzt eine Anpassungsf^bigkeit des Wurzelsystems an un- 
natiirliche Bedingungen voraus, und eine solcbe ist nicbt jeder Pflanze 
gegeben. Wo aber die Wasserkultur nicbt giiustig auf das Gedeihen 
der Pflanze einwirkt, empfiehlt sicb die von Hellkiegel"®) und vielen 
anderen Forscbern^^) verwendete Kultur in ausgegliihteni und mit 
Scbwefelsaure gekochtem Quarzsand, dem die zu priifenden Stoffe 
beigemiscbt werden. 

Die bieherigen AusfiibruBgen galten in erster Linie den Blii ten pflanzen, aber 
aucb der Mineralstoflbedarf der nicderen Pflanzen — Fiagellaten und Algen, 
Pilze und Bakterien, Moose und Fame — wird auf abnlicbe Weise unter Yer- 
wendung yon NabrJosungen von genau bekannter Zusammensetznng erforsebt, 
wobei allerdings bei Bakterien und Piizen nocb die KompJikaticn binzutritt, daB 
sie aui^er den mineraliscben zum aliergroBten Teii aucb organische Stoffe ver- 
langen'**’) (vgL Kap. 14). Dabei ist vielleicbt mit nocb groJSerer Sorgfalt als bei den 
Blutenptlarizen auf Eeinheit der verwendeten Salze zu acbten, da Mikroorganismen 
wegen ibrer geringen KOrpergroBe nur sehr kleine Mengen von NabrsaJzen brauchen. 
Scbon durcb Vernacbiassigung der Loslicbkeit von GlasgefajSen sind zablreiche 
falscbe Eesultate entstanden^^). Die Nahrlosungen fiir Pilze und Bakterien weiden 
uns nocb spater beschMtigen. Erwabnt seien bier die eingebenden Untersucbungen 
Ton PEmGSHEiM"*^) iiber Eeinkulturen von cbioropbyllfiibrenden Mikroorganismen, 


35) Tottingham 1914 Pbys. Ees. 1 133. 

36) SmvB 1915 Am. Journ. Bot. 2 157. Vgl. nocb: Livingston u. Tot- 
TiNGHAM 1918 Am. Journ. Bot. 5 337. Gerickb 1921 Bot. Gaz. 72 404 (Tem- 
peratur und Nabrsalze), Lipman u. Gekicke 1918 1. c. 5 151. Dickson 1918 
Am. Journ. Bot. 5 31; 1921 8 59 u. 286. In diesen Arbeiten fin den sicb aucb 
Angaben liber die mit dem Alter der Versuebspflanzen wecbselnde, optimale Zu- 
sammensetzung (Livingston u. Tottingham), liber die Metbode der fraktionierten 
Darbietung einzeiner Salze oder Balzgemiscbe, liber den Elnflui der Temperatiir 
Oder anderer klimatiscber Bedingungen auf die Wirksamkeit der mineraliscben 
Ernabrung. Gile u. Carrero 1921 Journ. Agr. Ees. 21 545, (Versucbej wie sie 
scbon Muller-Thurgau ausgeflibrt hatte, bei denen verschiedenen Teilen der- 
selben Wurzelsysteme verscbiedene Nahrlosungen dargeboten wurden.) 

37) Nobbe 1864— 68 Landw. Jabrb. 6 57; 9 228; 10 12. 

38) Hellriegel 1883 Beitrage zu den naturw. GrundJagen des Ackcrbaus. 
Braunschweig. 

39) Z. B. Pfeipfee 1917 Der Yegetationsversuch, Berlin, oder Mitscheelich 
1920 22 ABDEirHALDENs Handb. d. biol. Arbeitsmetboden XI, 2 211. Mac Cali. 
1916 Soil Sc. 2 207 usf. 

40) Ygl. Eichter 1913 Progr. rei bot. 4 305. (Hier Literatur liber Algen bis 
1913.) Kttster 1921 Kultur der Mikroorganismen. 9 Aufi. Leipzig. 

41) Beneckb 3896 Bot, Ztg. 54 97 u. 1907 05 I 1, Hartmann 1918 Arch, 
f. Protistenk. 39 1 ; 1921 48 223. Lappaeeinen 1921 Eef. in Zeitscbr. f. Bot. 18 41. 

42) Pringsheim 1912 Cohns Beitr. z. Biol. 31 305 (Conjugate Algen u. a.); 
1913 12 1 (Euglena). Idem 1920/22 Abdeehaldens Handb. d. biol. Arbeitsmetboden 
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in denen aiicli der MineralstofEbedarf eingeliead diskiitierfc wird. Da6 aueli bei 
Al^en die Eaaktion der Nahrloaaa^ sehr wichtig far den Erfolg ist, zeigte zaerst 
MoiiisCH nxit dem Hinweis, daS manche Aigen am beaten bei schwach alkaiischer 
Beafctioa gedeihen, darch saare gesebadigt werden. Aach Moose sind gegen die 
Reaktion des Mediums sehr empfiodlich, die einen gedeiben bei schwach saarer, 
<iie anderen bei neufcraler oder alkalischer am besten (Kessler). (Mehr dariiber 
im 8. Kap ) Die ersten Beinkalturen mit Moosen steilten Sbevettass und 
V. UBiscH‘^=^j an. 

Wir fassen zusammen: die 6 Elemente, deren nach Birnee iiad 
Lucat^us der Hafer bedarf, sind auch alien anderen Plianerogamen 
nnentbehrlich. Fiir manche Algen, Pilze iind Bakterien ist. fesfc- 
gestellt, daB sie weniger Anspriiche machen als die Phanerogamen, 
denn bei ilinen ist das Calcium entbehrlicli, demnach nur 5 Elemente 
notwendig, und wahrscheinlich kdnnen anch Moose (ob alle?) ohne 
Ga auskommen. Da£ur kommt bei den Kieselalgen des Meeres und 
Yielleicht noch anderen Meeresalgen das Na als unentbehiiich hiiizu. 

desetz des Mmiimms* Von jedem notwendigen Stoff bedarf 
die Pflanze einer gewissen Menge, die abh^ngt Yon spezifischen Eigen- 
arten, aber besonders Yon der Konstellation ailer anderen Wacbstums- 
faktoren, also auch Yon der zur VerfUgung stehenden Menge anderer 
notwendiger Stoffe. Fehlt einer Yon diesen oder ist er in einer im 
Vergleich zu den anderen unerheblichen Menge Yorhanden, so kann 
sich die Pflanze auch durch den grdBten UeberschuB eines anderen 
nicht weiter entwickeln. Man sagt dann, der betreffende Stoff sei 
im absoluten Minimum Yorhanden, und lediglich dadurch, dafi er zu- 
gefiigt wirdj kann dem abgeholfen werden („Gesetz des Minimiims^O'^'^)- 
1st aber kein Stoff im absoluten Minimum, so ist der Erfcrag ab- 
hangig Yon der Gesamtheit ailer Faktoren und dann kann nur der 
VegetationsYersuch zeigen, auf die Steigerung Yon welchen der ver- 
schiedenen Faktoren die Pflanze mit Ertragssteigerung ant wortet 
Von den Faktoren, ftir welche das zutrifft, sagt man, sie seien im 
relatiYen Minimum Yorhanden. Vermehrung eines F’aktors wirkt um 
so giinstiger, je naher er dem absoluten Minimum ist Je gering- 
fiigigere Mengen eines Faktors eine bestinimte Ertragssteigerung 
herbeifiihren konnen, um so groBer ist sein jjWirkungsfaktor^ 

Seliwefel^ Phosphor. Verhc1,itnisma6ig gut orientiert sind \Yir 
noch liber die Bedeutung Yon S und P insofern, ais wir ihre Not- 
wendigkeit einsehen, da ja beide Elemente an der Konstitution der 
EiweiBkorper gerade so wie C, N, 0 und H teiliiehmen; der Schwefel 

Xl, 2 S. 377. Ueber Blaualgea auch Mabrten's 1914 OoK^ss Beitr. z. Biol. 12 439 ; 
Glade 1. c. 295. Ueber volFOcineea: Artaei 1914 Jahrb. wiss. Bot. 527: 
HaeTxUakn zit. uuter 41. 

43) 1913 Ann. d. se. nat. bot 17 111. 1913 Ber, Bot. Ges. U 543. Vgl 
ferner Teeboux 1905 Ber. Bot Ges. 2*5 397, Kessler 1913 Diss. StraBbiirg uiid 
BRixGSEiErM 1921 Jahrb wiss. Bot 60 499. 

44} Benecke 1894 Ber. Bot, Ges. 12 (105). 1895 Jahrb. wiss. Bot 2S 487. 
1896 Bot. Ztg. U 97. 1898 Bot. Ztg. 56 83. 1903 Bot. Ztg. 61 19. 1904 Bot Ztg. 
6*2 II 113. 1907 Bot Ztg. 65 I 1. Ob alle Pilze Ca entbehreu konnen, ist frag- 
lich; fiir Coprinus ygl. HoRX 1910 Flora 101 417; Weir 1911 Flora S 87. 

45) Ad. Mayer 1901 Agrik.-Chemte. 5. Aufl. 1. 323. Heidelberg. 

46) Mitschbeltch 1922 Zeitscht. f. Pfianzenernahrung A 1 49. Ueber diese 
kotnpUzierten Fragen existiert eine enorme Literatur, auf die wir bier nur ?er- 
weisen konnen. Doch sei betont, daS Anschauungen, wie sie in den neuesten Ar- 
beifcen, zumal der lanJwirtschaftlichea Forscher erscheinen, bereits in Peixgshbihs 
A rbeit iiber den Ertrag von Pilzkuitureu zu finden, aber kaum beachtet worden 
sind (1914 Zeitschr. f. Bot. 6 577). Vgl. auch Stiles 1916 Ann. of Bot. 1^) 427. 
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allgemein, der Phospbor nur bei gewissen VerbiiidEiigen, z, B. den 
Nakleinen, den Phospborproteiden, sodann den Phosphatiden, dem 
Piijtin und anderen Sfcoffen. Es ist keineswegs gleichgliiiig, in welcher 
Bindnng diese Elemente der Pflanze geboten werden/ vieimelir hat 
sich gezeigt, dab sie nur in hoch oxydierter Form als SchwefeMure 
und Phosphorsaare Verwendung findeo konnen. Schweflige nnd unter- 
schweflige S^ure sind ebenso ungeeignet wie pliosphorige nnd unter- 
phosphorige Saure, ja sie wirken sogar auf viele Pflanzen giftig; 
Pilze freiiich kommen auch mit den niedrigeren Oxydationsstufen des 
Schwefels ans. Als Elemente konnen S und P nicht yon den Pflanzen 
verwendet werden^^). Nebenbei sei hier bemerkt, dab yon alien 
unentbehrlichen Stoffen nur einer als Element Verwendung findet: 
der Sauerstoff. (Deber die Verwendbarkeit eiementaren Stickstoffes 
vgl. spater Kap. 18 .) 

Kaliiim, Von Metallen ist das Kalinin, wie wir sahen, ab- 
solnt nnentbehrlich. Man hat vielfach versucbt, es durcli die yer- 
wandten Alkalien: Lithium^®), Natrium, Rubidium nnd Caesium zu 
ersetzen, doch zeigten sich alie bei den hoheren Pflanzen dazu nn- 
tauglich, und mit Ausnahme von Natrium wirken auch alle mehr oder 
minder giftig. Das Natrium vermag alierdings bis zu einem gewissen 
Grad einen Ersatz fiir Kalium zu leisten, dann namlich, wenn das 
letztere nur in geringer Menge yorhanden ist. ITnter diesen Umstanden 
gedeiht die Pflanze besser, wenn Na zugesetzt wird, als ohne dieses; 
man kann also yon einer partiellen Vertretbarkeit des K durch Na 
reden, darf aber nicht yergessen, dab eben in anderen, nnd zwar 
offenbar in den Hauptfunktionenj eine solche nicht existiert. Fragt 
man nun aber nach der Funktion des K bei der hoheren Pflanze, so 
solite man glauben, dab daruber leicht Auskunft zu erlangen sei, wenn 
man die Wirkung einer normalen Nahrlosung mit der einer K-freien 
vergleicht. Tatsachlich ergeben aber die Schilderungen dieser Erfolge, 
z. B. yon Schimpek^^) nnd Wilfaeth und Wimmer^^) ein so ver- 
schiedenes Bild, dab man keine Schliisse daraus ziehen dart Auch 
in anderen Fallen, so beim P und beim Ca, sind die Erfolge yon 
Wasserkulturen, denen diese Stoffe fehien, mehrdeutig. Einen Grund 
dafiir werden wir spater besprecben, ■— So hat man sich an Stelle yon 
Tatsachiichem mit der Verm ntung begnhgt, dab das K sich 
am Aufbau des Protoplasmas beteiiigt nnd deshalb unersetzbar ist. 
Nach Kostytschew^^) soli Kalium alierdings blob im wasserloslichen 
Zustande, als Ion, nicht in Form organischer Kaliumyerbindnngen in 
der Pflanze yorkommen, was aber keineswegs nnbestritten ist — Die 
auf mikrochemische Beobachtung gegrtindete Meinung yon Weevbrs^^), 
dab Kalium nicht im Kern nnd nicht in den Ghloroplasten yorkomme, 
wird man angesichts der Schwierigkeit solcher Uiitersuchnngen fur 
noch nicht sichergestelit halten. Ueber die vermeintliche Rolle des 
K 1)31 der Kohlenslureassimilation ygl. Stoklasa 


47) Ueber die Frage der Aufuahme voa P aus organischen Verbindungeii 
(Phytin) s. SOHULOW 1913 Ber. Bot. Ges. 31 97. 

48) Frerxin-g L915 Flora lOS 449. 

49) SoHtiMPER 1890 Flora 73 207. 

50) WiLpARTH u. WiMMER 1903 Jourti. f. Landvr. 51 129, s. auch Anm. 56. 

51) 1920 Zeitschr. f. physiol. Ghem. Ill 228. 

52) 1911 Rec. tra7. bofc. n5erl. 8 289. 

53) 1916 Bioeh. Zeitschr. 73 107; dazu Weevees 1917 1. c. 78 354, u. 1918 

m 281 , 
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Aflders als die Phanerogamen verhalten sicli die niedrigen Pflanzen 
bezflglicli: ihrer 'Ansprtiche an AJkalimetalle. Ein Ersatz des X darcli 
Lij Na nnd Ammonium ist freilich nicht gegliickt; gewisse Diatomeeii 
sowie Meeresalgen kommen nacliwei slick okne Na nicht aus^^). Da- 
gegen konnen Bakterien^^) ganz gut oline K gedeilieHj wenn iknen 
Rb- Oder Cs-Salze in bestimmten Konzentrationen zur Verfiigung 
stehen. Aelinlich yerbalten sich manche Pilze, filr die das Rb oder 
Cs wenigstens zur Ausbildung der Vegetationsorgane geniigt; da aber 
Fortpflanzungsorgane nnter diesen Uinstanden niclit gebildet werden 
konnen, bleibt auck ftir diese Organismen das K ebenso notwendig 
wie ftir die Eititenpflanzen 

JHagiiesiiiin. Aehniickes wie vom Kalium gilt vom Magnesium. 
Es kann durck kein verwandtes Erdalkali ersetzt werden and ist ini 
ganzen Gewacksreick unentbekriick; fiir Hefe wurde die Unentbehr- 
lickkeit zuerst nackgewiesen (Ad. Mayee). Man yermutet, dafi aucli 
das Mg am Aufbau yon Eiweifi teilnimmt, dies um so mehr, als nach 
ScHMiEDEBEEG^^) die EiweiBkristalle der ParanuJS ein Magnesiumsalz 
des Vitellins sind, nnd da Geublee^^) auck im kristallisierten Eiweifi 
des Kiirbisses einen nicht unbedeutenden Gehalt an Mg nachweisen 
konnte. Auck im Chlorophyll ist Mg entkalten (ygl Kap. 9)^-*). 

Wesentlick anders verhalt sick das CalchmL Sckon weil es 
bei manchen niederen Organismen nnnotig ist, wird man es nicht 
fiir einen wesentlichen Bestandteil des Protoplasmas kalten wollen, 
obwohl ja Verschiedenkeiten in den wichtigsten ckemischen Ver- 
bindungen der einzelnen Pflanzen gruppen bestehen konnen. Indes 
sprechen auck andere Griinde gegen eine solche Bedeutung des Ca 
bei den Phanerogamen. Schimfees Angaben, dafi es an den Steilen, 
wo die Neubildung yon Protoplasma stattfindet und wo K und Mg 
immer nackweisbar sind, an den Vegetationspunkten fehlt, sind aller- 
dings nicht unbestritten: in grofier Menge tritt es in alleren Organen, 
yor alien Dingen in Blattern auf. Worauf aber seine Unentbehrlichkeit 
beruht, worin seine Funktion besteht, wissen wir nicht, yielleicht dient 
es mit Mg zum Aufbau der Mittellamellen der Zellwllnde^^). Sollte 
ein Ersatz des Calciums durck ein anderes Metall moglick sein, so 
ware zuerst an Strontium zu denken, dock sind die Versuche^^b), die 
diese Vertretbarkeit beweisen sollten, nicht sekr ilberzeugend. Auf 
entgiftende Eigenschaften des Oa ist nock zurtickzukommen 


54) Eichtee 1908 Wiesner- F estschrift S. 167. 1909 Sitzuugsber. Wien. Akad. 
118 (1) 1. OsTEBHOUT 1912 Bot. Gaz. M 532. 

55) Beeecke 1907 Bot. 2tg, 65 I 1, 

56) Ueber die nock nngeklarte Frage nack der Bedeutung der Eadioaktivitiit 

der Kalisalze fiir die Organismen vgl. z. B. Blackmae 1920 Ann. of Bot M 299. 
Ueber Kalimangelsymptome u. a. u. Butlee 1921 Ann. of Bot 35 189. 

Livingston 1920 Bot Mag. 34 71, s. auck Anm. 49 u 50. 

57) ScHMiEDEBEBG 1877 Zeitsckr, f. physiol. Ckemie 1 205. 

58) Gbubleb 1881 Journ. f. pr. Ckemie 131 97. 

59) Ueber „Mg-PfJanzen“ unter den Algen und Filzen vgl. 1919 Anz. Akad. 
Wissenscb., matb.-nat KI. 12/6. 

60) Vgl. Molisch 1921 Mikrockemie. 2. Aufi, Jena, u, oben S. 9 Anm. 17. 

61) Haselhofe 1893 Landw. Jakrb. 22 851. 

62) Ueber Vergiftungserseheinungen bei Kalkniangel, vgi. u. a. Fobtheim u, 
Samec 1909 Flora 99 260. Die Giftwirkung von Bochmoorwasser auf Filanzen, 
auf die an anderer Stelle zuruckzukommen sein wird. diirfte zum Tei! auck auf 
Kalkmangel, bedingt durck die Suierst sckwere Loslickkeit des kumussauren Ca. 
zuruckzufiikren sein. 
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Eiseii. Beziiglicli der Erkeuntnis der Funktion des Eisens 
giaubte man lange in besserer Lage zu sein als mit den anderen 
Aschenbestandteiien. Eisenmangel bewirkt namlich bei Pbanerogamen 
eine bochst charakteristische Erscbeinung, die Cblorose. Sie bestebt 
darin, dab die jungen Organe blafigelb Oder weiB zum Vorschein 
kommen nnd dann Md absterben, weil ihnen der griine Chlorophyll- 
farbstoff feblt, der eine wichtige Funktion in der Ernahrung der 
Pflanze spielt (Kap. 9). Zur Erziehung chlorotischer Pfianzen ist 
vor alien Dingen eine Nahrlosung notig, in der sorgfaitig jeder Eisen- 
gehalt ausgescbiossen ist Aber auch dann pfiegt die Cblorose erst 
allmablicb einzutreten; die ersten Blatter von Keimpflanzen sind 
immer griin, weil ibnen aus den Reservestoffen noch genug Eisen 
znflieJSt Dementsprechend eignen sich Pfianzen mit groBen Kotyle- 
donen, z. B. Pbaseoins, tiberhaupt sciiiecbt zu soicben Versucben. 
Gute Resultate bat man mit Mais, Bucbweizen, Sonnenblume erzieit 
In eisenfreier Nahrlosung gezogene Erbsenkeimlinge entwickeln nacb 
Molisch^'^) zunachst 2 — 3 grune, dann ein gelblicb-griines Blatt die 
darauf entstebenden Blatter sind samt den Ranken scbneeweiB. Bei 
soicben chiorotiscben Blattern kann man, solange sie nocb jung sind, 
nachtraglich ein Ergrunen erzielen^^), wenn man ihnen ein Eisensalz 
zur Aufnahme durcb die Wurzel bietet oder das Blatt mit Eisensalz- 
losung bestreicbt^^). 

Da man lange Zeit der Ansicbt war, das Chlorophyll enthalte 
Eisen, so erscbien das Auftreten und das Verscbwinden der Cblorose 
in diesen Versucben volikommen erklart Neuere Dntersuchungen 
haben aber erwiesen, daB das Chlorophyll k ein Eisen enthalt Da- 
gegen ist eine altere Angabe von Raulin^^) durcb Molisch^®) be- 
statigt worden, namlich, daB wahrscheinlicb auch alle Pilze das Eisen 
nicbt entbehren konnen. Danacb stellt sicb dann aber die Funktion 
des Eisens als eine ganz andere heraus^^). Es scheint, daB, wenn es 
fehlt, als sekundare Storung in den h5heren Pfianzen die Chlorose 
auftritt Ob diese stets ein Zeicben dafiir ist, daB Eisen in der Nahr- 
losung fehlt, oder daB es fur die Pflanze nicbt zuganglich ist, muB 
in jedem Einzelfall untersucbt werden. Die Moglicbkeit, daB auch 
andere Mangel in der Nahrldsung auf Chlorose hinwirken, ist oben 
schon bervorgeboben worden Das Eisen ist iibrigens durcb andere 


63) Molisch 1892 Die Pflanze in ihrer Beziebung zum Bisen. Jena. Ueber 
j,maskiertes Fe“ in der Pflanze: Rechter 1922 Zeltschr. wiss. Mikr. 1. 

64) B. Gris 1843 zit. nach Molisch 1892. 

65) Bei chlorophyllhaltigen Mlkroorganismen (z. B. Griinalgen) kann man im 
allgjemeiaea durcb Eisenenfczug keine ChlorO'Se auslosen — offenbar wegen des sebr 
geriogfugigen Bedarfes bei ihnen. Bei einer Oyanopbycee fand aber Boresch (1921 
Zeitscbr. f. Bofc. 13 65) Verfarbung der nornaal oliv^braun gefarbten Zellen nacb 
Violefct, bedingfc durcb Abbau des Chlorophylls fund eines anderen rotviolefcten 
Farbstoffes) iafolge 7on Bisenmangrel. Diese Verfarbung kann durcb Eisenzufubr 
beboben werden. — Eine weitere Verfarbung der Zellen bis Gelbbraun tritt dann 
ein, wenn auch Stickstoffv'erbindungen fehlen. 

66) Molisch zit. Anm. 63. 

67) RAULiiT 1869 Ann. sc. nat. (5) 11 93. 

68) Ueber die Rolle, die dem Fe als Scbwermetall bei der Atmung nacb War- 
burg zufallen soli, boren wir spater (Kap. 15); s. auch Ruhlajid 1923 Ber. Bot, 
Ge.s. (Sg-Bakfcerien). Ob die Angabe von Oddo u. Pollacci, dai^ das Fe fiir die 
Biidaag“ des Pyrrolkernes im Gbloropbyil (Kap. 9) notig sei, naber begriindet ist, 
vernaag ich, da mir die Arbeit nicbt zuganglicb war, nicbt zu sagen (192J Gaz. 
cbim. ital. 50 54). 

69) Vgl. Molz 1906 Bericbt der Lebranstalt Geisenbeim 151. 



142 


7. Kapitel. 


verwandte Elemente, z. B. das Mangan, das aber in alien Pflanzen 
nachgewiesen wurde, und dnrch seine Gegenwart — „liatalytisch“ — 
die Aufnahme anderer Stoffe erleichtern soli™), nicht zu ersetzen. 

Stiekstoff. Wir haben nnn die in der Nahrlosung enthaltenen 
Elemente der Reihe nach besprochen, bis anf eines, den Stickstoff. 
Ohne Stickstoffverbindungen wtirden aber alle anderen Salze die 
Pflanze nicht zu einer erheblichen Vermehrung des Trockengewichtes 
bringen kbnnen, und deshalb erscheint es zweckmafiig, jene notwendigen, 
aus dem Boden bzw. dem Wasser stammenden Stoffe' bier nicht vollig 
zu iibergehen, obwohl ja ihr Stickstoff sich nicht in der Asche der 
Pflanze findet, und sie deshalb, streng genommen, an dieser Stelle 
nicht zu erwahnen wdren. Indes ist die Eigenschaft der bisher be- 
sprochenen Stoffe, feuerbestandigzu sein, fur die Pflanze ganzlich 
irrelevant, und ebenso ist es ohne Bedeutung, dafi bei der Veraschung 
der Stickstoff als Element Oder als Ammoniak entweicht, denn 
in der Pflanze wird der Stickstoff sehr zahe festgehalten und kann 
gewifi nur sehr selten in Gasform entweichen. Wir wollen uns aber 
damit begniigen, hier darauf hinzuweisen, dab der Stickstoff in genau 
demselben Sinne wie S und P als Eiweibbaustein ein unentbehrlicher 
Nahrstoff einer jeden Pflanze ist; eine ausftihrliche Besprechung der 
anschliebenden Verhaltnisse ware an dieser Stelle verfrtiht (Kap. 11). 

Blicken wir zuruck, so haben wir eine sichere Funktion nur fur 
N, S und P erkannt, die zweifellos am Aufbau der lebenden Substanz 
beteiligt sind. In der Literatur'‘) — und diese ist hochst umfang- 
reich — findet man aber noch eine Menge von Vermutungen, Ge- 
danken und Hypothesen fiber die Funktion der unorganischen Nahr- 
salze ausgesprochen, die von den Zeiten Liebigs bis auf unsere Tage 
reichen. So sollen die Basen nach Liebig in erster Linie zur Ab- 
stumpfung der Sauren dienen; dab sie Sauren neutralisieren, ist nicht 
zu bezweifeln, warum aber dazu ganz bestimmte Metalle notwendig 
waren, ist schwer zu fassen. So soli das Kalium ffir die Bildung 
osmotisch wirksamer Substanz nStig sein, andere Elemente sollen die 
Wanderung des Eiweibes, der Kohlehydrate, die Bildung des Zell- 
kerns und anderer Organe der Zelle bewirken, oder sie sollen die 
Funktion dieser Teile ermdglichen. Wir wollen uns mit diesem Hin- 
weis begntigen; eine eingehende Besprechung der Literatur kann unter- 
bleiben, da diese Ansichten nicht gentigend fundiert sind. 

Eiitbehrlk'iie Elemente. Neben den sechs besprochenen, ftir 
alle hoheren Pflanzen notwen digen Elementen gibt es auch solche. 
die man, wenn sie auch in der Natur eventuell in grober Menge 
aufgenommen werden, doch als entbehrlich bezeichnen kann. 
Das beste Beispiel gibt wohl das Natrium. Obwohl es in fast samt- 
lichen Analysen in grbberer Menge auftritt als das unentbehrliche 
Fe, so labt sich doch mit Hilfe der Wasserkultur zeigen, dab es, 
abgesehen von den erwahnten Meeresalgen, entbehrlich ist. Damit 
ist aber nicht gesagt, dab es nutzlos ist, wenn es geboten 
wird. Ueber gfinstige Wirkung von NaCl auf Zuckerriiben berichtet 


70) Bode 1921 Biochem. Zeitsehr. 124 84. Eipped 1923 eod. J. 140 315. 

71) Aus der Literatur fuhren wir noch an: Loew 1892 Flora 76 368 (vgl. 
auch 92 489). Kalium: Stoklasa, Bot. Cbl. 110 275; Feed, Annals of Bot. 
21; Weevers 1911 Rec. trav. hot. n&rl. 8 289. Calcium: Feed 1. c.; Loew 
1892 Flora 75 368; Loew 1912 Biochem. Zeitschr. tiS 226. Magnesium: Reed 
1. c.; WidlstXtter 1900 Annalen der Chemie 360 1 u. 48. 
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Peklo‘ 2), Gewisse allgemeine FunitioneHj wie z. B, die osmotisclie 
Wirkung Oder die Neutralisation yon SaureHj mogen die partielle 
Vertretbarkeit der Kali- durch Natronsalze, von der oben die Eede 
war, bedingen. Ob Li fiir diejenigen Pflanzen, die es in grofier Menge 
speichern, forderlich ist, weiJB man niclit^^). — - Wir nennen weiter 
das C b l o r, Es gait frtiher fiir Bucbweizen Erbse nnd Hafer ’^) 
als nnentbelirlich. Doch kbnnen auch diese Pflanzen ganz ohne Clilor 
auskommen ; es ist aber wahrscheinlich, dafi viele Pflanzen durch 
Chloridzusatz zur Nahrldsung irgendwie gefbrdert werden* Von be- 
sonderem Interesse ware es, mebr als wir wissen, zn erfabren, wie sicb 
in dieser Hinsicbt die Meeres-, Strand- nnd Salzwtistenpflanzen ver- 
balten, die ja stets reicblicbe Mengen von diesem Element aufnehmen. 
DaB sie aucb obne Cblor anskommen, wissen wir^^). 

Peklo berichtet iiber Forcferung der Wattstrandpflanze Salicornia beibaeea 
durcb Seesalzebloride. Nach Halkett’^) gibt es fiir das Wachstum von Sali- 
cornia sp. ein Wachstumsoptimum bei 2—3 Proz. NaCl, wahrend z. B. Cbenopodina 
maritima, die ahnliche Standorte hat, durch NaCl nicht gefordert wird. Beide werden 
durch 17 Froz. NaCl zwar nicht getotet, aber gehemnat, — Jm iibrigen speichern, 
wie Fitting hervorhebt, die einen Pflanzen salzreicher Standorte das Salz, andere 
aber nicht, sondern sorgen auf andere Weise fiir den notigen osmotischen Wert 
ihrer Zelien (S. 85). 

Das Cl diirfte, wo es vorkommt, wesentlich im Zellsaft als Chlorid erscheinen, 
am meisten in den Blattern infolge der Transpiration, am wenigsten in den 
Wurzeln Normalerweise fehit es in den SchJiei^zeJJen ®'). 

Jod, fiir hohere Tiere unentbehrlich, diirfte wohi in Bliitenpflanzen und 
Pilzen mehr zufailig in kleinen Mengen vorkommen. Ob es fiir jodspeichernde 
Meeresalgen notig ist, wissen wir nicht 

Das Silicium findet sicb als Kieselsiiure besonders bei den Dia- 
tomeen, den Grasern und den Scbacbtelhalmen in groBer Meuge. 
Salm-Horstmae, aucb Liebig, bielten die Kieselsaure fiir einen not- 
wendigen Stoff; Sachs aber zeigte, daB sie beim Mais in Wasser- 
kuitur fast ganz ausgeschlossen werden kann, ohne daB die Pfianze 
darunter leidet. Ganz streng ist der Beweis freilicb nicht, denn 
die Ascbe der „Si“frei“ erzogenen Maispflanze entbalt nocb immer 
0,7 Proz. Kieselsaure (anstatt 18 — 23 Proz.), die sie wohi aus dem 
Glase aufgenommen bat. Aucb Jodin®-*), der vier Generationen von 
Mais hintereinander in kieselsaurefreier Lbsung erzog, ist es nicht 
gelungen, das Si voilkommen auszuscbliefien Und auf der anderen 


72) 1912 Oesterr. Bot. Zeitschr. 62 174. 

73) Tschermak 1899 Justs Jahresbericbte 27 2 188. 

74) Nobbe 1862 Versuchsstat. 4 217 u. 238. 

75} Beyer 1869 Versuchsstat, 11 263. 

76) Konig 1911 Verhandl. Gesellscb, d. Naturforseber S. 261. Appel 1918 
Zeitschr. f. Bot. 10 145. 

77) ScHiMPER 1898 Pflanzengeogr. auf physiol. Grundkge. Jena. 

78) 1912 Oesterr. Bot, Zeitschr. 62 47. 

79) 1915 Ann. of Bot. 29 143, Vgl. auch Terras Proc. Scot. Micr. Soc. 9 
No. 2 u. 3. 

80) JRuhland 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 409. 

81) Jung 1920 Sitzungsber. Wien, math.-nat. KL 129 I 297, s. auch S. 161 
Anm. 59. 

82) WiNTERSTEiN 1919 Zeitscbr. physiol. Chemie 1^5 54. Ueber das Vor- 
kommen von Selen in Pflanzen vgl. Fritsch 1920 1. c. 109 186. Ueber den EinfluE 
von Selen auf Piize: Nemec und Kas 1921 Biochem. Zeitschr, 114 12. 

83) Sachs 1862 Flora 45 52. 

84) JoDiN 1883 Annales d. Chim. et d. Phys. (5) SO 485; auch Hohnel 1877 
Haberlandts Unters. 2. 

85) Muller 1923 Beih. Bot. Cbl. S9 I 321. 
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Seite fehlt es auch nicbt an Beobachtern, die entscbieden einen 
gunstigen EinfluB der Kieselsaure konstatieren, so z. B. Swiecicki 
So konnen wir zurzeit nur sagen, daB die groBen Massen von Si02 
bei den Gramineen gewiB entbebrlich sind. Genaue Angaben uber 
die Verteilung der SiOg im Organismus eines Grases, dber den zeit- 
lichen Gang der Verkieselung/tiber ihre Bedeutung gibt Abshagen 
Besonders beachtenswert ist der Nachweis, dafi die cbemische Analyse 
zarter nnd fester Organe einen gleichen Kieselsauregehalt angeben 
kann, was auf verschiedene cbemische Modifikationen der Kieselsaure 
in beiden Fallen schliefien laBt. Richtes®®) verdanken wir den Nach- 
weis, daB die Diatomeen ohne SiO^ nicht gedeihen ®''). — Es ist ferner 
darauf hingewiesen worden, daB die Kieselsaure, auch wenn sie fur 
den Che mis m us entbebrlich ist, doch in biologischer Hinsicht 
der Pflanze manchen Nutzen bringen kann'-*®). 

Bei manchen Pflanzen kommt Aluminium besonders reichlich vor. 
Bei Lycopodien bildet es 22 — 39 Proz. der Asche; auch bei Symplocos- 
Arten und bei 0 rites excelsa tritt es sehr reichlich auf, wahrend es 
bei der Mehrzahl der Pflanzen, auch bei manchen Lycopodium-Arten, 
nur in kleiner Menge nachzuweisen ist Man wiirde sich nicht 
wundern, wenn durch erneute Untersuchung bewiesen werden kQnnte, 
daB es fiir manche Lycopodien und fur Symplocos notig sei, und 
Stoklasa folgert aus Versuchen, bei denen Pflanzen in Quarz oder 
Torf, der mit einer NahrlSsung mit oder ohne Beigabe von Al-Salzen 
begossen wurde, gezlichtet wurden, dafi Binsen, Graser, Seggen u. a., 
im Gegensatz zu Xerophyten ohne A1 nicht gedeihen kbnnen. Die 
Versuche bediirfen aber der Nachprufung®^). 

Gifte. Wenn wir bisher von notwendigen und entbehrlichen 
Mineralstoffen sprachen, so haben wir uns jetzt zu den schadlichen 
zu wenden. DaB jedes, auch das unentbehrlichste Salz in hbherer 
Konzentration schon dutch seine osmotische Wirkung die Pflanze 
schadigen kann, bedarf keiner Besprechung. Aber auch chemisch 
kann eine Schadigung eintreten, eine „Giftwirkung“. Bei den Salzen 
der Schwermetalle wirken schon ganz minimale Dosen schadigend oder 
tSdlich. Doch auch Mg- und Kalisalze sind giftig. Nach Stiehe®®) 
werden die Wurzelhaare von Phleum schon durch 0,6 Proz. KOI ge- 
tbtet. Viel giftiger wirken Mg-Salze auf hS here Pflanzen; 0,15 Proz. 
MgClj totet Phleum. 

Antagonistisclie Erseheimingeii. Viele Nahrstoffe mtiBten des- 
halb schon in der Konzentration, wie sie in der Nahrlosung ver- 
wendet werden, schadlich sein, wenn ihre Giftwirkung nicht dutch 


86) SwiBOtCKt 190D Ber. aus d. landw. Inst. Halle It. (Jeber ertragsteigernde 
Wirkung der SiO.. zumal bei unzuianglioher PhosphatzuEuhr rgl. Lemjieemanm 
1922 Zeitschr. f Pflanzenernahrung A 1 186. 

87) 1912 Diss. Kiel. 

88) Biohteb 1906 Si tzungsber. Wien 115 I 27. 

89) Es dient hier die Kieselsaure zum Aufbau der Membran; vielleicht wird das 
Na, dessen Notweadigkeit fur Diatomeen sehon betont warde, ebenfalls zum Membran- 
aafbaii verwendet (ISra-Silifcafc). BtCHTEE 1909 Sitzungsber. Wien 118 I 1337. 

90) Peter 1911 Bioi, Stiidien uber Sohutzstoffe. Diss. Jena. 

91) Vgl. Rotuert 1906 Bot. Ztg. 64 43. 

92) 1922 Biocbem. Zeitsehr. 1-28 25; dorfc aucb altere Lit. Ueber giftige Wir- 

kungen des Al vgl. Miyake 1916 Journ. biol. ohem. 25 23. Atkijts 1922 Notes 
on bot. school Trinity Coll, Dublin B 133. (S. auch Kap. 8.) 

93) Stiehe 1903 Diss. Kiel. 
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andere Stoffe aufgehoben wtlrde. So wird z. B. nacb Loew*^) die 
Giftwirkung der Mg-Salze durch Kalkzusatz aufgelioben.; Benecke 
zeigte eine entsprecbende Wirkung der Kalk- auf Kaiisalze und 
Pbosphate; zahlreiche ahnliclie Erfahrungen scMiefien sich an. Es 
sei noch bingewiesen auf die umfangreichen Versuche Hanstbens : 
Mg“, K-, Na-Salze wirkten, fiir sich allein geboten, giftig auf Wurzelii, 
und zwar streng lokal, indem sie die Streckungszone angriffen; hier 
warden die Grenzscliichten des lebenden Plasmas zerstort und die 
Zelihaut unter VerschleimuDg aufgelost. Durch Oa-Salze wurden die 
genannten Salze entgiftet; 1 Teil Ca entgiftete 2 Teile Mg, geniigte 
aberj um 1000 Teile K zu entgiften. Eine vergieichsweise schwaclie 
antagonistische Wirkung zeigte sich auch zwischen Mg und K, sowie 
zwischen Na und K. — Auch Maschhaupt-^^) beobachtete starken 
Antagonismus zwischen K-, Na-, Mg-Saizen (Chloriden Oder Sulfaten) 
und Ealksalzen; auch er betont die streng lokalisierte Giftwirkung 
der erstgenannten Salze. 

Anhangsweise sei erwahnt, daS solche gegenseitige Beeinflussung verschiedener 
Salze auch eine grofie Roile spielt bei der Ziichtung laiidwirtschaftlicher Kultur- 
pflanzen. Lows ^Kalk-Magnesia-Faktor" der besagt, daB diese beiden Kationen 
behufs Erzielung optimaler Bedingungen in einem bestimmten, aber je nach der 
Pflanze verschiedenen Verhaltnis gegeben werden miissen, oder das ^Kalk-Kali- 
Oesetz" Ehhenbeegs wonach bei geringer Kalizufubr die Ueberschwenimung 
init Kalk schadet, aber darch viel Kali unschMlich gemacht werden kann — beides 
Eegeln, die von anderen Forschern teils gestiitzt, tens heftig befehdet werden^ sind 
Schiagworte, die daran erinnern. 

Alle diese Erfahrungen zeigen, wie schwierig es ist, zu AuG 
schliissen liber die Funktion der einzelnen Elemente zu gelangen. 
Jeder Entzug eines Elementes kann sich ja in doppelter Weise gel tend 
machen: durch die Abwesenheit des Elementes oder durch die nun 
auftretende Giftwirkung eines anderen. Dementsprechend kann man 
sagen, daB manche notwendigen Elemente, z. B. gerade das Calcium, 
auch wegen ihrer entgiftenden Eigenschaften von Bedeutung sind. 
Auf die verschiedenen Erklarungen der Entgiftung gehen wir nicht 
genauer ein; einiges dariiber ist schon bei Besprechnng der Permea- 
bilitat des Protoplasmas mitgeteilt (S. 37). 

(Inter Hinweis auf Hobers Ausfiihrungen sei nur noeh gesagt, daB die 
antagonistische Wirkung von Balzen auf tote Hydrosole frappierende Analogieo 
zu den eben genannten Wirkungen im physiologischen Experiment zeigt. Losungen 
bestimmter Salze namlieh, allein geboten, — verkleinern den Dispersitiitsgrad der 


94) Loew 1892 Flora 368 (vgL auch 92 489), 

95) Benecke 1904 Hot. Ztg. 62 il 113. 

96) OSTERHOUT 1906 Bot. Gaz. 42 127 (Bot. Ztg. 65 II 26); 1908 Jahrb, wiss. 
Bot. 46 121. Benecke 1907 Ber. Bot. Ges. 25 322. Loew 1908 Bot, Gaz. 46 .302. 
PoRTHEiM u. Samec 1909 Flora 99 260. True u. Bartlett 1912 Bullet. Dep. 
Agiicult. Washington No. 231. Eaber 1920 Joitrn. gen. pbys. 2 541 (Anionen- 
Autagonismus). Mac Cool 1913 Cornell univ. Agr. stat. 121 (Entgiftung von Na 
durch andere Salze). Spiro 1921 Schweiz, med. Wocbenschr. Nr. 20. 

97) 1910 Jahrb. wiss. Bot 47 289; 1914 53 536, Vgl. u. a. ferner Gericke 
1922 Am. Journ. Bot 9 180. 

98) 1918 Eef. Bot Cbl. 38 274. 

99) Low s. Anm. 94. Pfeifeeb u, Eippel 1920 Jahrb. f. Landwirtsch. 68 5 
u. 255. 

100) 1920 Landwirtsch. Jahrb. 54 1. Ueber antagonistische Saiz wirkungen (auch 
Anionenantagonismus) im Bakterienleben vgl. Lipman 1913 Cbl. Bakt li 36 382: 
1914 41 430; 1915 42 502. MtoTER 1916 L c. 44 672 (Actinomyces). Ueber Ent- 
giftung von Siiuren durch Salze: Prianischnxkow 1923 Ber. Bot, Ges. 41 138. 
Brenjs-er (oben S. 37). 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. I. 
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Hydrosok; diese Wirkimg aber kann diircii Ziisatz aaderer Sake in passender 
konzentration behoben' oder doch bis zu einem gewissen Grade aiisgeglicben 
werden.' So sind lSraCl und 'CaClo, in gewissem Grade aucii NaCl and KCl ganz' 
besonders ausgesprocben aber CaOlg und MgGlg Antagonisten. AucJi NaCl, KOI, 
CaCl. in Konzentratioaen von 1 : Vso • Vso geboten, beben gegenseitig ihre Wirkung 
volikbmmen auf. — Trotz dieser auffailenden Analogien soli dock nickt gesagt 
sein, dai die physioiogiscben Wirkungen von Salzen oder Salzgemiscben lediglicb 
mit ihrem Einfiu^ auf den Dispersitatsgrad der iebenden Substanz zu erklaren 
seien^®^). 

Inwieweit die Erscheinung, dag Wurzein aus einem Gemiscb von Salzen 
grbgere Mengen resorbieren ais aus Losungen einzeiner Sake, zumal wenn ver- 
sekiedene Anionen geboten werden, und dai das Mai der Aufnakme durek 
Variation des Verhaltnisses der einzelnen Sake verandert werden kann, auf eine 
Beeinfiussung der Oberflacke der Iebenden Substanz durek die Art der Sakgemiseke 
zuriickgefukrt werden kann, bleibt zu untersueken 

Reizstoffe. Schon lauge Zeit bat man bemerkt, daB die Gifte, 
die sekon bei sckwacher Konzentration schadigeny bei nock starkerer 
Verdtinnung die Entwicklung der Pflanze fbrdern. Anffallend waren 
Raulins Resnltate mit dem Zink, die von Richards vollanf be- 
statigt warden. Dieser bemerkte schon bei Zugabe von 0,0005 Proz. 
ZnS 04 zur Nahrlosung eine deutiicke Forderiing des Pilzwackstmns, 
and eine Gabe von 0,003 Proz. ZnS 04 brachte die Pilzernte auf das 
doppelte Gewickt. In dieser Konzentration war der groBte Effekt za 
erzielen, eine weitere Vermehrung des Zinks inhibierte nicht nar die 
Gewichtsvermehrang, sondern erwies sick als schadlich. Es sind nun 
aber eine ganze Reihe von Substanzen bekannt geworden, die in dim- 
licher Weise, also in auBerst sckwachen Konzentrationen giinstig, bei 
geringer Steigerang giftig wirken. C 0 SO 4 zeigt seine optimale Wir- 
kang in einer Konzentration von 0,002 Proz., NiSOi bei 0,033 Proz. 
Ono fand Wachstamsbeschleanigang nack geringen Gfaben von 
LiNO;j, KoAsO .4 and NaFl bei Algen and von HgCl 2 and CaS 04 bei 
Piizen. Nack Bertrand gilt Aehnlickes fiir Mn-Salze. Auch bei 
Pbanerogamen sind Ahnliclie Erfolge mit Kapfersalfat, Zinksulfat and 
Flaornatriam erzielt worden Eine aasfukrliche Darstellang dieser 
Erscheinung findet man bei Benecke Aach organiseke Gifte wie 
Morpkin and Amygdalin katten den gleicken Erfolg, and selbst fiir 
nock unbekannte Stoffweckselprodukte einiger Schimmelpilze ist eine 
stimulierende Wirkung aaf den ausscheidendeii Organismas festgestelit 
worden Solche Stoffe nennt man in Gegensatz za den Nakrstoffen 
,,Reizstoffe“; sie bedingen nack Pringsheim'^^O, der ikre Wirkung an 
Pilzkulturen stadierte, daB darck ikre Gegen wart die Proportionaiitat 
zwiseken Nahrstoffmenge and Ertragskohe, die sick sonst nur bei 
verhaltnismaBig niedriger Nahrstoff konzentration zeigt . ancli bei 

101) Hober 1922 Physik. Ghemie der Zelie und Gewebe. 3, Aiifi. S. 282. 

102) Trcie u. Bartlett 1916 Am. Journ. Bot. 3 47. Vgl ferner Geiuckk 
1923 Soil sc. 15 69 (Beeinfiussung der N- Auf nah me durek K); Newton 1923 
Soil sc. 15 181 (spezifiseke UnterscMede in der Nahrsalzaufnakme zwiseken Grasern 
und Leguminosen). 

103) Eichards 1897 Jakrb. wiss. Bot. JIO 665. 

104) Ono 1900 Journ. Coll Sci Imp. Univ. Tokyo IS 141. 

105) 1911 Compt. rend. 152 226. Ueber die EoIIe von Mn-Saizen als metalli- 
seken Licktkatalysatoren und als Og-Uebertragern in Gegen wart, belickteter, fluo- 
reszierender Farbstoffe s. K. Noagk 1920 Zeitsckx. f. Bot. 12 273. 

106) Kanda 1904 Journ. coli so. imp. Tokyo 19. 

107) In Lafar Mykologie I 42, tJeber die sog. oligodynamiseken Erschei- 
nungen vgl. Drechsel 1921 Gbl. Bakt. II 53 28S. 

108) NriciTiNSKy 1904 Jakrb, wiss. Bot. 40 1. Muller 1023 Beitr. z. allg. 
Bot. 2 276. 
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starkerer Konzentration zu beobacbten ist. Keizstoffe bedingen also 
bessere Ausniitzung der Nabrstoffe, falls diese reiclilich geboten 
werden. 

Es ist klar, dafi die Entscheidung dariiber schwierig ist, ob ein 
Stoff notiger Nabrstoff Oder nur „Stimnlans“ ist Zweifellos werden 
ja aucb die ecbten Nabrstoffe stimulierend wirken Immerhin gebeii 
die eben angezogenen Ansfiibrungen Pbingsheims gnte Fingerzeige : 
Vermebrt man die Menge eines „R6izstoffes“ Oder vermehrt man 
einen im verbaltnismaBigen Minimum gebotenen Nabrstoff, so erbalt 
man in beiden Fallen eine bestimmte Erntesteigerung; docb wird der 
Gang dieser Steigerung durcb Vermebrnng der Reizstoffmenge stets 
ein viel langsamerer sein als der durcb VergroBerung der Nabrstoff- 
mengen. Praktiscb scblieBt Pbingsheim aus seinen Versuchen fol- 
gendes: Bealls ein Stoff durcb Verdoppelung seiner Menge eine Ernte- 
steigerung urn Vs bedingt, so wird er als Nabrstoff anzusprecben sein, 
bedingt aber Verdoppelung eine Steigerung urn bestenfaiis V7, so iiegt 
ein Reizstoff vor. Wendet man diese Regel z. B. auf den Erfolg ver- 
scbieden starker Eisengaben an, so siebt man, dafi BA ftir Pilze ein 
„Nabrstoff“, aber kein „Reizstoff“ ist. 


8. Kapitel. 

Die Aschensubstanzen II. 

„Die Aschensubstanzen, die in keiner Pflanze fehlen, sind nicbt 
Verunreinigungen des Pflanzenkdrpers, sondern sie sind, wenigstens 
zum Teil, Baustoffe von gleicber Wicbtigkeit wie der Kohlenstoff 
und der Stickstoff.“ In diesen Satz etwa konnten wir die Ergebnisse 
des letzten Abscbnittes zusammenfassen. Was dort mit dem Riist- 
zeug experimen teller Forscbung bewiesen ist, das lehrt scbon die 
Betracbtung der Pflanzen in Natur und Kultur. Der Boden, aus 
dem die Aschensubstanzen stammen, ist, aucb abgeseben von seinem 
Wassergehalt, von grofitem EinfluB auf die Entwicklung der Pflanze. 
In reinem Quarzsand wacbsen die Pflanzen ungleicb scblechter als 
in Gartenerde, und wenn Garten erde der Pflanze in ungenilgender 
Menge zur Verftigung stebt, wie das bei der Topfkultur in der Regel 
zutrifft, so sehen wir ebenfalls ein ktimmerlicbes Gedeiben V* Diese 
Beispiele macben obne weiteres die Bedeutung der Qualitat und 
der Quantitat der Nabrstoffe klar; weitere Studien uber den Ge- 


109) Pfbfeeb 1895 Jabrb. wiss. Bot. 28 238. 

110) VgL F. F. BlackmaisT 1908 Adr. to bot. sect, britisb Assoc. Dublin. 
Agulhon 1910 Compt. rend. Paris 150 288. BertbaxI) 1905 Compt. rend. Paris 
141 1255. — Auffallenderweise sollen bestimmte griine Pflanzen, so die Wasser- 
linse, nur dann in Mineraisalzlosungen gut gedeiben, wenn aujSerdem bestimmte 
organiscbe Stoffe (Abbauprodukte von Torf u. a.) zugegeben werden. Ob diese als 
Nabrstoffe oder Reizstoffe wirken, oder ob sie Giftwirkungen von Salzen aufbeben, 
Oder die cbemiscbe Reaktion beeinflussen, ist unbekannt fBoTTOMLEY 1920 Ann. 
of Bot. 84 345 u. 353). 

1) Sachs 1892 Flora 75 171. 

10 '^ 
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halt des Bodens aa Nahrstoffen und ilber die Art ihrer Aufnahme 
durch die Pflanze mtissen aber diese Einsicht vertiefen. 

VeiMVitterung. Wir denkea dabei zunSchst nicht an einen A cker-, 
Wald- Oder Wiesenboden, der schon viele Generationen von 
Pflanzen ernahrt und von diesen auch gewisse Substanzen zuruck- 
erhalten hat, sondern wir gehen von einem Boden aus, wie er sich in 
der Natur durch Verwitterung von Gestein bildet Da die Sedimentar- 
gesteine durch Verwitterung und Verschwemmung aus Urgesteinen 
entstanden sind, sind in letzter Linie alle Beden auf kristallinische 
Massengesteine zuriickzufiihren. Je nach der Zusammensetzung des 
Urgesteins, aus dem er sich bildet, erhalt auch der Boden eine ver- 
schiedene chemische Zusammensetzung. Betrachten wir z. B. den 
Granit als Bodenbildner, so kann dieser z. B. folgende Zusammen- 
setzung haben (in Proz.) : 

Eieselsaure Tonerde Eisenoxydul Kalk Magnesia Kali Natron Wasser 

1. 72,6 15,6 1,5 1.3 0,3 5,0 2,3 0,8 

11. 68,6 14,4 5,0 3,9 0,4 2,8 3,4 1,1 

Aehnliche Resultate ergibt auch die Untersuchung von Gneis, 
Glimmerschiefer oder anderen Gesteinen; die Differenzen betreffen 
nur die Mengen der einzelnen Bestandteile, es kehren immer die- 
selben Elemente in wechselnder Quantitat wieder. Puiverisiert man 
demnach ein solches Gestein, so erhalt man einen Boden, der von den 
wichtigen Nahrstoffen der Pflanzen K, Ca, Mg und Ee enthait; es 
lehlen ihm aber auch Schwefelsaure und Phosphorsaure nicht voll- 
kommen, sie wurden nur, weii sie in verhaltnismaliig geringer Menge 
auftreten, meist tibersehen, aber wenn sie gesucht wurden, konnten 
sie dberall gefuaden warden, und z war die Schwefelsaure als Gips, 
die Phosphorsaure als Apatit. Beide treten in den Gesteinen in nicht 
geringerer Menge auf als in fruchtbarem Ackerboden. Wenn wir 
nun auch zu einem derartigen pulverisierten Granit etwa noch das 
einzige fehlende oder jedenfalis nur in sehr geringer Menge vor- 
handene Elemente, den Stickstoff, in Form von Salpetersdure zugeben. 
so warden Kulturversuche in diesem Substrat zvveifellos doch ein 
klagliches Resultat geben, weil ja die Basen nicht wie in der Wasser- 
kullur ausschlieJJlich an Salzsdure, Schwefelsaure, Phosphorsaure und 
Salpetersaure, sondern in uberwiegender Masse an Kieselsaure gebunden 
sind und so groJBtenteils recht unlSsliche Verbindungen vorstellen, 
zumal wenn sie, wie gewShnlich, als Doppelsilikate auftreten. Allein 
selbst die schwerer loslichen Mineralien werden durch physikalische 
und chemische Einflasse allmahlich zersetzt und geiost: sie ver- 
wittern"*). Zunachst setzt die physikalische Verwitterung ein. 
d. h. Zerfail durch ungleich Starke Volumanderung unter dem Einflufi 
schroffen Temperaturweehsels, so z. B. in Wtlsten, oder durch Spreng- 
wirkung von Wasser, das in Spalten gefriert. Die chemische Zer- 
setzung wurde fruher der Kohlensaure zugeschrieben, wahrend man 
heute dem Wasser®) die Hauptwirkung zuerkennt. Dieses bewirkt 

2) Eingehendere Angaben liber die Eigenschaften des Bodens, als wir sie bier 
geben konnen, findet man bei Ramann 1911 Bodenkunde, 3. Aufl. Berlin. 

3) Nach Girari>; vgl. Mayer Agrik.-Chemie II 1 S. 12. 

4) Kaiher, Hdwb. d. Naturwissensch. 10 279. 

5) Literatur bei Wiboker 1921 Boden und Bodenbildung, Ziirich, S. 47. 
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Hydrolyse: es entsteht z. .B. aus Orthoklas. (Si^OsAlEj Kalifeldspat'-’) 
ein wasserhaltiges Tonerdesiiikat und freies Alkali. Die Kolilensaiire 
dagegen iiat eine besonders Idsende WirkuBg nar auf Ca- and Mg- 
Karbonate. Nun bestelien .aber die Urgesteine meistens aus einem 
Gemiscb Terschiedener Mineralien von ganz verschiedener Verwitte- 
rungsfabigkeit Wenn wir uns an den Granit halten, so sind in 
diesem die Gemengteile Quarz und Glimmer auBerordentlicli bestandig, 
dagegen verwittert der Feldspat (ein Doppelsiiikat von Aluminium 
mit Kalium oder Natrium) leichter. Wird durcb Wasserwirkung 
bieraus ein wasserhaltiges Aluminiumsilikat ') (Ton, Kaolin), so kann 
dessen feinkornige Masse vom Wasser leicht verschwemmt werden. 
Wean nun das urspriinglich feste Gestein durch die Losung von Feld- 
spatteilen gelockert ist, so entstehen neue Angriffspunkte fiir die 
Einwirkung des Wassers. Die Folge ist die Zeriegung der Granit- 
felsen in eine Masse von Feldspat-, Quarz- und Glimmerkornern, die, 
wenn sie mit dem verbindenden Kaolin dem Urgestein noch auf- 
gelagert bleiben, einen ursprunglichen, wenn sie durch fliefiendes 
Wasser verschwemmt und wieder abgelagert sind, einen Verschwem- 
mungsboden biiden. Ein solcher hat aber fur die Pflanze vor dem 
ursprunglichen Granit zwei Vorziige: einmal ist er eine lockere Masse, 
kein festes Gestein mehr, die Pflanzenwurzeln vermogen also ihn ihn 
einzudringen, zweitens enthalt er wasserlosliche Bestandteile und l^JSt 
solche fortwahrend weiter entstehen, bis die letzten Feldspatmassen 
verschwunden sind. Das Wasser, das in einem solchen Boden kapillar 
festgehalten wird, und das ihn durchflieBt, enthalt daher immer geloste 
Siibstanzen, aber freilich meist nur in geringer Menge. 

Vergleichen wir den Gehalt naturlicher, dem Urgestein ent- 
springender Gewasser an Aschensnbstanzen mit den Nahrlbsungen 
unserer Wasserkulturen, so finden wir ihn wohl lOOmai so gering 
als dort und zudem vielfach noch aus unnotigen Stoffen bestehend. 
Es ist also klar, daB eine Hafer- oder Maispflanze, auch wenn die 
Phosphorsaure und Salpetersaure in so groJBer Menge vorhanden waren, 
dafi sie der Analyse nicht entgehen konnten, doch in einem derartigen 
Wasser nicht sonderlich gedeihen wurde. Von ahnlicher Zusammen- 
setzung ist auch das Wasser in anderen Flussen, in Teichen und in 
Seen: wenn es ofter einen groBeren Trockenrtickstand aufweist ais 

6) Ueber Zersetzung von Orthoklas durch Bakterien vgl. Bassalik 1913 
Zeitschr. 1 Garungnphys. 39, 154. 

7) Das ist in gemaBigten Zonen der Fall. In tropischen oder subtropisehen 
Gebieten (Savannen, Monsun vvaldern) herrscht Eoterde (Laterit-)bildung vor. D. h. 
es bildet sich statt Aiuminiumsilikat Al-hydro:s:yd und die Kieselsaure findet sich 
als Chalcedon im Untergrund. Charakteristisch fiir Laterit ist Anreicherung an 
Eiscnhydroxyd ; ferner Fehlen von Humus, da die Reste der Vegetation bei reich- 
licher Feuchtigkeit und Warme rasch ganz zersetzt werden. In sehr feuehten 
Tropengegenden bei mehr als 180 cm j^hrlicher Regen hohe fehlt Laterit an der 
Oberfiaehe des Bodens und wird, falls vorhanden, durch Produkte humoser Ver- 
witterung (Gelb- oder Braunerde) uberlagert. — Wiistenboden sind, da Wasser- 
armiit die chemische Verwitterung aussehlieBt und so die Eisenhydroxydbildung 
fehlt, gelb oder fast weiB.. — Wieonee Anm. 5, ferner: Eichikger 19ii Naturw. 
Worhenschr. 3<> 409; Walther 1916 Petermanns Mitt. 62 1 96; Lang 1918 
Chemie der Erde 1 134. Ueber Untersehiede der Verwitterung in ariden und 
humiden EGimaten vgl. auch Hilgarb 1911 Int. Mitt. Bodenkunde S 415. Im ariden 
Klima dringen Wasser und Luft tiefer in den Boden ein und die Verwitterung 
reieht datum tiefer (1-3 m). So konnen die Wurzein noch in dieser Tiefe Nah- 
rung finden, wahrend im humiden Klima sich die Hauptnabrung fiir die Wurzein 
von Krautern und Stauden bei 15r-"25 cm Tiefe vorfindet. 
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die Bache im Urgesfcein, so riihrt dieser vorzagsweise von dem reicli- 
iich geiosteii Kaik her. Man versteht dalier, daB viele Wasserpflanzeii 
Wurzein in den Boden senden und ohne Nahrstoffaiifnahme ans iliin 
nicht zu gedeihen vermogen®). 

LitliopliyteiK Audi das im gewolinlichen Erdboden eiithaltene 
Wasser dilrfte ahniiche Zusammensetzung und ahnliche Konzentratioii 
aufweisen wie das Quell- und FluBwasser, und man begreift nicht 
wie es den I.andpflanzen moglich ist, einen derartigen Boden zu be- 
siedeln. Es lehrt aber auch die Beobachtung in der Natur, daB auf 
solchen urspriinglichen Verwitterungsbddeii niemals Pflanzen von der 
Organisationshohe und den Anspriichenj wie sie etwa Hafer oder 
Mais machen, vorkommen, sondern weit anspruchslosere Organismen. 
Die Besiedelung der verwitterten Felsen erfolgt immer zuerst, ab- 
gesehen von gewissen Bakterien durcli Kyanophyceen und Flechten, 
jjLithophyten*', die zwar quaiitativ dieselben AnsprCiche machen wie 
andere Pilze und Algen, aber mit sehr viel geringeren Quantitaten 
zufrieden sind, well sie ein langsames Wachstum haben und bei den 
Bedingungen eines so geringen Wachstums existieren konnen. Eine 
hohere Pflanze mit regerem Stoffwechsel wtirde sicli unter solchen 
Umstanden zu Tode wachsen. 

Wie wir einer Studie von Dibits '*) entnehmenj geiten als typische Standorte 
lithophiler Algen standig berieselte Felsstreifen, wahrend Kjrustenfiechten mehr an 
langere Zeit trockenen Stellen der Feisoberfiache als periodische Xeropbyten 
herrschen sollen; das mag fiir viele Falle zutreffen, gilt aber z. B. nicht fiir die 
von Diels genau studierte Fels vegetation der fast senkrechten Dolomitriffe^ die 
ihre Feuchtigkeit fast nur von Nebel, Tau oder ans dem Innern des Felseiis heraus- 
destillierendem Wasser bezieht nnd von Eegen kanm getroffen wird. Diels nnter- 
schied hier eine aus periodischen Xerophyten gebiidete, anf der Oberflache der 
Felsen waehsende epilithische Vegetation von Blanalgen nnd eine bis 8 mm Tiefe 
vorkommende endolithische, die ebenfalis groBenteils ans Blanalgen besteht, der 
sich aber anch Griinalgen zngesellen, und die bei der Zerstorung der Felsen natnr- 

f emaS eine groiSe Roile spielt. Ihre kraftigste Entwicklnng zeigt sie in etwa 
000 m Meereshohe. Flecbten waren da selten nnd erscbienen mebr anf scbwacber 

f eneigten Felsoberflachen, die kraf tiger durch Eegen benetzt warden. — Aneh die 
'elsvegetation aujSerhalb von Europa ist haufiger nntersncht worden, und z, B. fur 
Ceylon ist bekannt, daiS dort ebenfalis die Blanalgen eine groiie Eolle bet der Be- 
siedlung nackter Felsen spielen. 

Sowie aber die Besiedelung eines ursprunglichen Bodens mit 
Flechten und Kyanophyceen einmal eingetreten ist folgen ihnen bald 
auch Moose Fame und schlieBIich Blutenpfianzen. Das Substrat geht 
dadurch immer mehr aus einem natiirlichen Verwitterungsboden in 
einen „Vegetationsboden^' liber; denn jede Generation von Pflanzen 
macht den Boden fiir die folgende geeigneter, obwohl sie ilim Niihr- 
stoffe entzieht. Es gescMeht dadurch, daB die absterbenden Teile der 
Pflanzen, und' zwar nicht nur die im Boden befindiichen Wurzelm 
sondern auch die oberirdischen Teile: Blatter, Zweige, Aeste und 
Stamme, wieder in den Boden gelangen und dort eine Zersetziing er- 
fahren. Dabei wird ihre organische Substanz einerseits vdllig zerstort 

8) Poke 1905 U. S. Fish. Commission Report for liKB S. 4s:i Washington 
Snell 1908 Flora m 213. 

9) 1914 Ber. Bot. Ges.- 22 502; vgL auch Bachmann 1915 1. c. 45 (Ein- 
teiiung endolithiseher Blanalgen in ^Felshafter®, die Spalten bewohnen, nnd „FeIs- 
loser“, die Kalk durch ausgeschiedene Sanre losen). Fkey 1922 Ann. of Bot 541 
(Endolithische Flechten, die Kalk durch CO.>“Ausscheid nog Idaen). Bachmann 
1923 Jahrb. wiss. Bot. ^2 20 (Wasserhaushait von Felsenfiechten}. 

10) ScfiROTER 1908 Fflanzenleben der Alpen. 
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uiid es entstebt u. a. Xphlens^ure, andererseits wird sie in die scbwer 
weiter zersetzbaren Humnssubstanzen iibergefCihrt, deren Farbe der 
Erdboden sein braunes bis schwarzes Ausseben verdankt. Durcb die 
Koblensanreproduktion bei der Zersetzung der Pflanzenreste ist die 
Bodeniuft stets sebr reicb an diesem Gas, so daB ancb ans diesem 
Grund der Pflanzenbestand weiter aufscbliefiend auf die Gesteins- 
massen des Bodens wirkt. Durcb die Humussubstanzen treten weitere 
wiclitige Veranderungen des Erdbodens ein, sowobl in pbysikalischer 
wie in cbemiscber Ricbtung. In physikaliscber Beziehnng in- 
sofern, als die Hnmusteilcben, vielfacb zwiscben den Mineralteilen 
eingeiagert, eine Lockerung des Bodens bewirken, und well sie seine 
Wasserkapazitat ganz bedentend erhoben (S. 51). Die cbemiscbe 
Veranderung berubt auf dem Hinzukommen der Huminsubstanzen 

HiiMiis. Die Huminstoffe sind gelbbraun bis scbwarz ge- 
farbte, durcb Zersetzung von organiseben Stoffen unter der Mit- 
wirkung von Mikroorganismen entstebende Stoffe, die C, H und 0 
im Molekiil fiibren, und deren Konstitution nocb kontrovers ist. Sie 
treten vorwiegend in kolloidaier Form auf. Soweit sie Saurecbarakter 
besitzen, sei es daJB diese Saurenatur auf Pbenolbydroxylen berubt, 
sei es daB sie Karboxylgruppen im Molekiil ftibren, nennt man sie 
Huminsauren. Die Cbemiker sprecben sie entweder ^ 0 als Oxydations- 
produkte verscbiedener Pbenole (Phenol, Brenzkatecbin, Hydrochinon) 
an, die vielleicbt durcb Wasserabspaltung aus Kobiehydraten ent- 
steben; nacb anderer Auffassung ^"0 bilden sie sich, indem aus Koble- 
bydraten Lavulose, aus dieser Oxymethylfurfurol entstebt, das dann 
weiter in Humine umgewandelt wird. Jedenfalls ist Zellulose bzw. 
HoIz^^O das Ausgangsmaterial fiir ibre Bildung in der Natur. Der 
Stickstoffgehalt berubt auf Verunreinigung, wie Detmee^O zuerst 
ricbtig erkannte. 

Der Humus tritt in zweierlei Form auf, als sogenannter milder 
Humus Oder als saurer Humus. Wir miissen diesem Unterschiede 
nachher nocb weiter nacbgeben, bier geniige die Bemerkung dafi 
milder Humus sich z. B. unter krautigen Pflanzengenossenscbaften 
bildet und da allmablich in den darunter liegenden Mineralboden tiber- 
geht; in anderen Fallen, so unter Zwergstrauchformationen, bildet sich 
sauerer Humus 


11) EHEEifBEEn 1918 Die Bodenkolloide. Dresden u. Leipzig. 

12} Da diese fiir Mikroorganismen von groBer Bedeiitung sind, Mikroorga- 
nismen aber an der BodenaufschlieBung lebbaft teilnebmen, ergibt sich aucb eine 
indirekte Bedeiitung der Humussubstanzen fiir die griine Pflanze. 

13) Sv. Oden 1919 Kolloidchem. Beih. 11 75; 1916 Ber. Bot. Ges. 34 648. 

14) Eller u. Koch 1920 Ber. Cbem. Ges. 53 1469. 

15) Marcusson 1921 1. c. 54 542. 

16) Fischer u. Schrader 1921 Brennstoffcbemie 2 37. 

17) Detmer 1871 Versucbsstat. 14 248; vgl. aucb Suchtog 1922 Zeitschr. f. 
Fflanzenernahrung A 1 113. Der sebr hobe Stickstoffgehalt, den Hilgaed in den 
Boden arider Klimate gefunden haben wollte (1911 Int. Mitt. Bodenkunde 1 415) 
und der mancbe Forscber zu der Meinung fiihrte, der Humus arider Boden sei etwas 
ganz anderes als der bumider Klimate, soil nacb Lipmah (1916 Soil sc. 285) auf 
Versuchsfeblern beruhen (Extraktion des Bodens mit NH^); bei ricbtiger Dar- 
stellung soil nie mebr als 7—8 Proz. N als Beimengung vbrkommen. — Ameri- 
kanische Literatur iiber N-Verbindungen im Humus zitiert Miehe 1918 Flora 
111/12 431. 

18) Z. B. Aerhenius 1922 Bodenreaktion und Pfianzenleben. Stockholm. 

19) Eine Uebersicht iiber die verscbiedenen, mit Humusstoffen verwandten 
Bildungen, ausgebend von „Torf“, d. b. Laubstreu (mit makroskopiscb sicbtbarer 
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Bodeii mid Klima. Wir geben einen , summarisclien Ueberbiick liber die 
Abhangigkeit des Hunausgehaltes der Baden voo den kiimatischen Bedingimgen. 
Dais itn liiimiden Kiima der Tropen uod Sabtropen kein Humus, sondern der un- 
fruchtbare Lateritbodea yorherrsclit, haben wir schon gehort, desgleicben, dai in 
stark aridem Wiisteaklima (nait weoiger als 200 mm jahrlichem NieJederschlag) 
Humus wegen der geringfiigigen Vegetation fehlt. Aiieb der im semiarideo Klima 
(jabri Niederscblag 200—400 mm) welt verbreitete Ldiiboden kann^arm an Humus 
seiti, dann, wenn die Vegetation mangeihaffc und die Zersetzung ihrer Keste voii- 
stiindig ist. Umgekebrt findet sieh Humus besonders reicWich im semihumiden 
Gebiet (400 —500 mm Niederschlag) der danaeh so benarmten Schwarzerden die 
in SiidruiSland, Ungarn, Galizien, Rumaoien, in Fommern, WestpreuSen und 
Schlesien, auch bei Magdeburg, Hildesheim und Soest, in Nordaiiierika zvviscben 
Feisengebirge und Mississippi, in Siidamerika in Argentinien langs des Faraoa 
vorkommen. Sie sind im atlgemeinen an kontinentales Kiima g^bimdeo, der boebste 
Humusgehait, bis zii lOFroz., findet sieb da, wo bei grower Wilrme durcb mangei- 
bafte Niederscblage Oder dadurch, daS sie in Form von Fiatzregen fallen und das 
Wasser aisbald ablauft, die Humuszersetzung bintangebaltea wird. Der Humus 
der Bcbwarzerden ist milde grobkornig, reicb an Ton und Nabrstoffen und die 
Boden sind durcb ibre Frucbtbarkeit beriibmt und bei uns fiir Weizen und Zueker- 
riibenbau geeignet. — Auch in dem uns wobivertrauten Braunerdegebiet, dem 
Gebiet der winterkahlen Laubholzer (humides Klima mit 500— 600 mm Nieder- 
Bchlag) findet sich Humus, wenngleicb wmniger reicblicb, in milder Form und be- 
diogt die Frucbtbarkeit unserer Felder, wahrend in dem stark bnmiden Gebiet 
unserer Breiten (iiber 600 mm Niederseblag), z B. den Heiden, ausgelaugte, sog. 
Fodsolboden vorkommen, die zwar auch reicblicb Humus, aber als saiiren, un- 
frucbtbaren Humus, fiihren. Seine Zersetzung wird bier aucb durcb mangelbafte 
Saiierstoffzufubr unterbunden. 

'Saui’er und milder Ilunius. Wir miissea naa die Ausfiihrungen 
iiber den Unterschied zwischen saurem und mildem Humus, gestiitzt 
auf die Darstellung bei Wiegner, nocli vertiefen. 

Humus ist, pnz abgesehen von seiner chemiscben Eigenart, eine 
„kolloidale Zerteilung" von stark wechselndem Dispersitatsgrad. Li^gt 
er nun in hochdisperser Form vor, so haben wir sauren oder adsorptiv 
ungesattigten, liegt er in grobdisperser Ausbildung vor, so haben wir 
milden Oder gesattigten Humus vor uns. 

Zuerst der sau re Humus: Er wirkt, wenn er im Boden vor- 
handen ist, auf die anderen Bodenteilchen als, wie die Kolloidchemiker 
sagen, Schutzkolloid, d. h. er schutzt die als Hjdrosole vorhandeuen 
Teilchen von Aluminiumhydroxyd, Eisenhydroxyd, kolloidaler Kiesel- 
saure davor, dafi sie sich gegensei tig ausfallen, oder durch andere im 
Bodeuwasser gelOste Salze (lonen) ausgefallt werden — , wahrend ohne 
Gegenwart eines solchen Schutzkolloids entgegengesetzt geladene Teil- 
chen sich unter Entladung’ gegenseitig ausfallen warden und dadurch 
eine Disp.ersitatsverminderung im Boden erzielt werden wttrde. Fiir 
solche saure B6den ist vor allem charakteristisch, dafi es nie zu einer 
gegenseitigen Ausfallnng von Aluminiumhydroxyd und Kieselsiture 
kommt, mit anderen Worten es fehit ihnen der Ton. Da alle feinen 
Verteilungen ausgewasehen werden ist solcher Boden auch arm an 
Nahrsalzen; fur das Auge, ist er, da auch das Ei.sen nach unten ent- 
fiihrt wird, falls nicht alizuviel Humus vorhanden ist, bieich anzusehen 

organisierter Struktur), und fiber „Moder“ (Pflanzenresfe mit mikroskopiRcher 
Struktur) und „Mull“ {mikrosfcopisoh sichtbare Ausscheidungen niederer Tiere) 
ffibrend zu echtem, im allgemeinen nur ulcramikroskopiBch aufzulosenden Humus 
gibt WlBGREE 1, c. S. 32. 

20) VViEGNER Anm. 5. 

21) Kossowitsch 1911 Int. Mitt. f. Bodenkunde 1 199. Hohekktein 1919 1. c. 

9 1 u. 125. 

22) Der Boden wird „podsolierf“. 
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(BieichsaiKi) : es ist leichter, amer Bodeiij wie er mis z. B. in Hoch- 
moorea, Rohhumus der Walder, Tersauertem Ackerboden mw.. eafc- 
gegeatntt Die KieferabdJen der Mark Brandenburg, die Heide- 
boden sind Beispieie^^}. 

Nun kann aber der fein disperse, saure Humus als negativ ge- 
ladenes Koiioid fails geniigende Mengen von positiv geladenen, zumal 
mehrwertigen lonen, z. B. Calciumionen vorhanden sind, seinerseits 
durch diese koaguliert werden, und er geht dann in grobdispersen, 
adsorptiv gesattigten, mil den Humus iiber'-^^). In dieser Form schiitzt 
er — seinerseits nicht mehr hochdispers, auch die anderen Teilchen 
des Bodens, so das + geladene Eisen- und Alaminiumhydroxyd, die 
— geladene Kiesels^ure und Aluminiumkieselsaure, nicht mehr vor 
Zusammenflockung, sie fallen sich, falls entgegengesetzt geladen, gegen- 
seitig aus Oder werden durch Salz(Ionen)wirkung ausgeflockt. So ent-” 
steht aus der Einzeikonstruktur die Krilmelstruktur der milden Humus- 
boden mit alien ihren fiir die Pflanzenwurzeln gunstigen Eigen- 
schaf ten Besonders wichtig ist es. da6 es in milden Humusboden 

zu einer gegenseitigen Ausflockung der negativ geladenen kolloid- 
dispersen Kieselsaure und des positiv geladenen kolloiddispersen 
Aluminiumhydroxyds kommt, eine Ausfallung, die urn so vollstdadiger 
verlauft, je genauer gleich die entgegengesetzten Ladungen dieser 
beiden dis'persen Phasen sind. So entstehen die „Zeolithe“, die wich- 
tigsten tonigen Bestandteile, welche die Boden „schwer‘^ machen, AIu- 
miniurasilikate von gelartiger Beschaffenheit und im iibrigen wechseln- 
der Zusammensetzung und verschiedenem Wassergehalt , Gele von 
gewaltiger innerer Oberflache, die sich mit im Bodenwasser geldsten 
Basen, Alkali und Erdalkalihydroxyden verbinden. Die Calciumzeolithe 
sind kbrnig und wasserdurchlassig, etwas weniger die Kalizeolithe, 
wahrend Natronzeolithe stark zur Dispersitltsvergr56erung, „Ver- 
schleimung*^ neigen. Solche milde schwere Humusboden, fiir die wir 
als Beispiele guten Acker- oder Waldboden, Boden von Niederungs- 
mooren, nennen kbnnen, sind auch gute Wohnstatten fiir Boden- 
bakterien, durch deren Tatigkeit der StoEfumsatz, der Kreislauf des 
Stickstoffes und anderer Ndhrstoffe gefbrdert, vor aliem aber reichlicb 
Kohlensaure gebildet wird, die den Boden lockert Da6 auch 


23) Da in Wasser suspeiidierte Teilchen im allgemeioen negativ geladen sind. 
wirken die ebenfalls negativ geladenen Hydroxylionen, die in alkalischen Boden 
vorhanden sind, dispersitatssteigern 1. Darum sind Sodaboien. im Gegensatz zii 
solchen, die neutrale ?5alze fiihren (Bitter- oder Glauber- oder Kochsalz) „dicht und 
schleimig‘‘, neigen bei starker Wasserzufuhr zum sehlamnaigen Zerfiieiien , in 
troekenen Zeiten konnen sie stelnhart sein. (Literatur bei Weegxer Anna. 5. Auch 
J. Berxxtskv 1914 Jahresber. Ver. f. ang Bot. 12 44.) v. Sigmond 1911 Int 
Mitt. Bodenkunde 1 44. 

24) VVird eine bestimmte Dispersitatsvergroberung durch ein Mol. eines 
3-wertigen Ions — Al — bedingt, so ist zur gleicheu Aeuderung die 20-fache Menge 
eines 2-wertigen und die etvva 350-fache eines l-wertigen ions notig {,,ScHULZEsche 
Eegel“). 

25) Platzregen wirken also nicht nur dadurch schadlich, daS sie Nabrsalze aus 
dem Bereich der Wurzeln auswaschen konnen, sondern auch dadurch, daB sie durch 
Entfernung der koagulierend wirkenden Salze die Dispersitat des Bodens steigern 4 
und die Teilchen zusammenschwemnaen. Frost soli umgekehrt dadurch giinstig 
wirken, da(3 er SaUanreicherung, dadurch Dispersitatsvergroberung bewirkt. -- 
Kalkung wirkfc aus gleichem Grunde giinstig, nicht nur durch Zufuhr des Nahr- 
stoffes Ca. (Naheres bei Weegistbr Anna. 5.) 

26) Von der riesenhaften Literatur iiber Bodenmikroben seien folgende Ar- 
beiten genannt: Eahx 1912 Cbl. Bafct. If 35 429. Chkistensex 1915 1. c. 43 1. 
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groBere Tiere, Eegenwiirmer, Kafer, Ameisen, Nagetiere als stete Be» 
wohner solcher Boden bekannt sind und znr Lockerung nnd Liiftiing 
beitragen, sei kier nur nebenher gesagt '^^). Auch daran sei nur kurz 
nociimals erinnert, daJB der Humus mit seinen quellbaren Teilchen die 
Wasserkapazitat des Bodens stark steigert (S. 51 ii. 151). 

Bodeiialbsorptioii. Wir wenden uns nun zu einem Phanomeii, 
das von groBer Wichtigkeit fiir die Vegetation ist, der „Boden~ 
absorp ti on“ Man verstebt darunter die Tatsaclie, dafi im 
Wasser geloste Stoffe an oder in den Bodenteilchen festgelegt werden. 
So kann es zu Umsetzungen kommen, infolge deren bisber geloste 
Stoffe gebunden, bisber gebundene in Freibeit gesetzt werden. 

Zum Zweck der Demonstration solcber Absorptionsvorgange 
kann man eine Losung von Indigokarmin j oder eine gelbgefarbte 
Jaucbe durcb eine Bodenschicbt von einiger Dicke durcbfiltriereii 
lassen, beide Lbsungen werden farblos ablaufen. Wi.re die Absorption 
auf Farbstoffe bescbrankt, so batte das fiir die Pflanzenwelt keine Be- 
deutung; es werden aber aucb anorganiscbe Salze im Boden fest- 
gebalten, so daB die Losungen solcber, nacbdem sie Bodenscbicbten 
passiert baben, an Konzentration abgenommen, aucb wolil einzelne 
Bestandteile ganz verloren baben. GieBt man z. B. eine der S. 135 
erwabnten Nabrlbsungen auf den Boden, so werden aus ihr K und 
PhospborsSure stark festgebalten, und diesen Stoffen scblieBt sich das 
NHg an; Ca und Mg werden viel scbwEcber gebunden. Die auBer 
der Phospliorsaure in Betracbt kommenden S^uren, die Salpeter- und 
Salzsaure dagegen werden iiicbt, die SchwefeMure nur schwacb 
absorbiert. 

Nicbt jeder Boden hat die Fabigkeit zur Absorption : In Sand^®^) 
feblt sie ganz, in Humus und Zeolitb fiibrenden Boden ist sie stark. 
Der Erscheinung liegen tibrigens recbt komplizierte Vorgange zu- 
grunde. Zum Teil bandelt es sich um rein pbysikaliscbe Vorgange, 
indem die Stoffe durcb Oberflachenwirkung der Bodenteilchen — und 
zwar bandelt es sich dabei in erster Linie um die gewaltige innere Ober- 
flache der Humus- und Zeolitbteiichen — festgebalten und gegebenen- 
falls durcb andere von den Oberflachen verdrangt werden, und solcbe 
pbysikaliscbe Vorgange gleiten unmerklicb iiber zu chemiscben Um- 
setzungen, die mehr oder minder streng nach stocbiometriscben Ge- 
setzen verlaufen. Hierbei spielt vor ailem der sog. Basenaustauscb 
eine Eolle: Jene Zeolitbe — Austauschzeolitbe genannt balten im 
allgemeinen Ealium und Ammonium fester als Natrium oder Calcium 

Id. 1913 1. c. 37 414 (Hocb- und MederuDgsmoor). Arnsri) 1916 I. c. 45 554 (Hocb- 
moor). Schulz 1913 Diss. Jena (Waldfooden). Rauder 1914 Forstwiss. ObL 
195 (Wald). Waksman 1917 Soil 8c. 3. Vieeling 1921 Cbl. Bakt. II 52 193 
(Mykobakterien). F. Esmarch 1914 Hedwigia 55 224 (Kyanophyceen), Rahn 1913 
ObL Bakt. 11 36 419 (Frotozoen). Suchtikg 1922 Zeitscbr. f/Pflanzenernahrung 
A 1 113. Zusammenf. z. B. bei Wiessmank 1921 Naturwiss. Wocbenschr. S. 4S9. 

27) Ueber Tierleben in Scbwarzerden ygl. Kossowitsch Anm, 21 und Hohen- 
BTEIN Anna. 21. Die Bedeutung niederer Tiere fiir die Bodenbildung bebandelt 
C, Ramakh 1911 Int, Mitt. Boden kunde 1 138. Ueber Regenwurmer s. S. 49 
Anna. 10. 

28) Man vergleiebe die ausfubrliebe Darstellung in Ramaj^n 1911 Boden- 
kunde. 3. Aufl Wiegner I c. Lichtbhwabkee 1923 Soil sc. 15 157 (Absorption 
durcb koiloides Fe.Da und Al^Ojj). 

29) Hier tritt nur Adsorption an der Oberflache der Quarzteiicben ein. 
WoLKOEF 1917 sell. sc. 3 561. 
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und Magnesium. Erstere werden im Boden „uiiloslich“ gemacht, 
letztere fiieJBen hindurch. Da es sich indes bei alien Absorptions- 
vorgaogen um Massenwirkungen und GleicligewiGhtszustande liandelt, 
konnen sie bei geeigneter Konzentration der betrelfenden Stoffe auch 
umgekebrt veriaufen; bei selir groJSem UeberschuB von Ca kann 
z. B. das K aus dem Boden berausgedrangt werden. 

Im allgemeinen , so kann man sagen, sind die Absorptions- 
erscbeinungen fur die Pfianzen giinstig. Das unentbelirliche Kaiium, 
das N-liefernde Ammonium bleiben im Bereich der Pflanze. Auch 
Phosphorsaure wird im Boden festgehalten, dadurch, daB sie mit 
Tonerde, Eisen, Magnesia oder Kalk unlbsliche Verbindungen bildet. 
Ungtinstig ist es alierdings, daB Salpetersaure im Boden nicht fest- 
gehalten wird, oder daB reichliche Kaiizufuhr einen Boden entkalken 
kann. Demnach kann reichliche Stickstoffdtingung mit KNO 3 oder 
NaNOj> den unbeabsichtigten Effekt haben, daB sie zu einer Ver- 
armung des Bodens an dem als Nahrstoff und Dispersitatsregulator 
wichtigen Calcium ftihren kann. 

Die Bedeutung der Bodenabsorption flir die Pfianzen besteht 
darin, dafi in einem Verwitterungsboden, der anfenglich arm an 
Pflanzennahrsalzen ist, allmahlich eine Anreicherung an solchen statt- 
finden kann. Ferner sind die im Boden absorbierten Stoffe durch 
die Absorption vor dem Ausgewaschen werden durch den Regen in 
hohem MaBe geschiitzt, konnen aber doch durch die Pflanze aufge- 
nommen werden. Der Schutz gegen Auswaschung ist allerdings kein 
absoluter; aber es bedarf nach den Untersuchungen von Petees-^^) 
doch ganz betrachtlicher Wassermengen, um einen absorbierten Korper 
aus der Erde zu entfernen. SchlieBlich ist nocli von groBer Wichtig- 
keit der Umstand, daB die einzelnen absorbierten Stoffe, in auBer- 
ordentlich feiner Verteilung im Erdboden enthalten sind; daB 
sie in solcher Gestalt ungleich viel lei chter der Pflanze zuganglich 
sind, wird sich in der Folge ergeben. Nicht nur Nahrsalze, auch 
andere Stoffe, z. B. die Salze der Schwermetalle, werden absorbiert. 
Da diese in der Regel schwere Gifte fiir die Pflanze sind, hat der 
Erdboden eine ent gif tend eWirkung’^^). 

Wiirzelaussclieidiiiigeii. Die Pflanze findet also im Boden eine 
sehr verdiinnte Nahrlosung vor, und wenn sie aus dieser die ftir sie 
wichtigen Salze entnimmt, so miissen daftir andere, bisher absorbiert 
gewesene, in Losung gehen. Jedoch darf man nicht glauben, daB sie 
auf die gelds ten Stoffe allein angewiesen sei, vielmehr vermag 
sie sich auch feste Partikel nutzbar zu machen, indem sie diese 
durch die Tatigkeit ihres Wurzelsystems auf lost. Da die Wurzel 
auch der Wasseraufnahme dient, wurde schon friiher (S. 51) ihre 
Ausbreitung im Boden besprochen. Im allgemeinen findet die Wurzel 
Wasser und Nahrsalze an der gleichen Stelle, und es sind wenige 
Einrichtungen bekannt, die als besondere Anpassungen zur Aufnahme 
der Nahrsalze betrachtet werden konnen. Dahin gehdrt das Ver- 
wachsen der Wurzelhaare mit den Bodenpartikelchen, ein Punkt, auf 
den wir frtiher nicht eingegangen sind. Die im Boden erwachsenen 
Wurzelhaare konnen nicht die regelmafiige Gestalt haben wie im 

30) Peters 1860 Versuchsstat. 2 135. 

31) Ueber Giftwirkung, die unter Umstanden zur Unfruchtbarkeit fiihren kann, 
■vgl. Schreiner u. Eeei) 1907 U* S, Depart. Agric, No. 40. 
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Wasser eats tan dene; bei ihrem Langenwacbstuai stofien sie itberail.. 
aiif Widerstande, die sie nicht tiberwinden, die sie nur amgeben 
konnen. Dabei wird aber das Wnrzeiliaar nnregeimaBig (Fig. 24) und 
legt sich den kleinen Bodenpartikeln so fast an, dafi man wohl you 
einer Verwacbsung reden kann. In der Tat bleiben an den Strecken 
einer Wurzel, die mit Wurzelhaaren bedeckt sind, die Erdteildien an- 
haften, wenn die Pflanze yorsichtig aus dem Boden genommen wird,, 
und es lieben siclv diese Teile deutlich yon den weifien Wurzelspitzen 
ab, die noch keine Wurzelbaare baben, und ebenso von den alteren 
Wurzelpartien, die die Haare schon wieder verloren baben. Die Erde 
umgibt die Wurzel in Form eines sog. Hoscbens (Fig. 25). Die innige 
Verwachsung mit den Bodenpartikelcben erleicbtert nun der Wurzel 
die Aufnabme derjenigen Substanzen, die durch AufsclilieBung des- 
Bodens in Ldsung gehen. Die AufscblieBoog aber wird gefordert 
durcb gewisse Ausscbeidungen aus den Wurzelbaaren. 

Schon iange be- 
kannt sind die in der 
Natur vorkommenden 
Wurzelabdriicke auf 
Kaikstein. SachsI"-) 
bat sie nachgeabmt,. 
indem er Tafein yon 
poliertem Marmor in 
einenBlumentopfiegte,. 
mit Sand uberdeckte 
und dann Pflanzen 
ihre Wurzein auf dem 
Marmor ausbreiten 
liefi. Nacb einiger 
Zeit zeigten sich auf 
der Platte Korrosions- 
figuren, die mit dem 
Wurzelverlauf ilber- 
einstimmten ; und zwar 
fand sich der Verlauf 

der Hauptwurzel und der Nebenwurzein, soweit sie dem Marmor 
dicht angelegt waren, bei der Bobne z. B. durcb scharfe, etwa (4 mm 
breite, aber wenig tiefe Rinnen eingezeichnet, und daneben war eine 
duftige, wolkige Raubeit zu bemerken, die yon den Wurzelbaaren 
berriibrte. Aehnliche Erfolge erhielt Sachs bei Verwendung von 
Dolomit, Magnesit und Osteolitb; sie beweisen, dafi neben koblen- 
saurem Kalk aucb kohlensaures Magnesium und phosphorsaurer Kalk 
gelost werden konnen. Aucb die Erfahrungen mit Wasserkultur oder 
Sandkultur lehren Aehnliches. Es konnen ^ufierst scbwer losliclie 
Stoffe aufgenommen werden, besonders wenn sie fein gepulvert 
sind, also mit einer mdglicbst grofien WurzeloberMche in Beriihrung 
gelangen konnen. So kann man, wie oben gezeigt, in Wasserkultur 
die Phosphorsaure als Tricalciumsalz und als Eisensalz bieten; so 
kann scbwer loslicbes Aluminiumphosphat und Apatit als P-Quelie 
yerwertet werden, und Kalium* Aluminiumsilikate wie MuskoviL 


H2) Sachs 1865 Handb. d. Experimentaipbysiologie 8. 189. I.<eipzig. 



Fig. 24. Spitze eines Wurzelbaares 
mit Bodenteileben verseben. Aus 
„Lebrbucb der Botanik fiir Hocb- 
scbulen". 


Fig. 25. Keimpflanze des weilSen 
Senf. / direkt aus der Erde ge- 
nommen. mit anhaftenden Erd- 
partikeln. II nach Abwaschen in 
Wasser. Nach Sachs, Vorlesungen. 
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Nepbelin u. a. konnen fiir manclie Pflanzen als melir oder weniger 
gute Kaliquellen dienen^^). 

Diesen Erfolg darf man wohl der Kolilensaure ziisclireiben, die von 
den Wnrzelhaaren wie von alien lebenden Zellen ansgescbieden wird; 
■aber scbon Liebig macbte da auf eine Scliwierigkeit aufmerksam: 

„Eine junge Roggenpflanze .... empfangt ibre mineralisclie 
Nahrung aus einem Erdvolum, welches beim andauerndsten Auslangen 
mit reinem oder kohlensauiehaltigem Wasser noch nicht den hundert- 
sten Teil der Phosphorsaure und Stickstoffmenge nnd noch nicht den 
funfzigsten Teil des Kalis und der Kieselsaure abgibt, welche die 
Pflanze aus der Erde aufgenommen hat. Wie laBt sich unter solchen 
Verhaltnissen annehmen, dafi das Wasser ausreichend gewesen ware, 
um durch sein Auflosungsvermogen aliein alle die Stoffe Kibergangs- 
fahig in die Pflanze zu machen, die wir darin vorfinden?^* 

Um Anhaltspunkte zu gewinnen, wieviei fiir die Pflanze zuglng- 
liche Nahrstoffe ein Boden enthalt, wird von den Agrikulturchemikern 
eine Auslaugung des Bodens entweder mit kohlensauregesattigtem 
Wasser (Mitscherlich) oder einer 1-proz. Zitronensaure vorge- 
nommen; denn es hat sich gezeigt, dafi die Pflanze etwa so viel Kali 
und Phosphorsaure aufzunehmen vermag, als ob sie schwache Zitronen- 
saure ausschiede Auch durch mehrstiindiges Dampfen des Bodens 
mit Wasser unter Ueberdruck und Analyse des so gewonnenen Boden- 
extraktes hat man die Kalimenge, die eine Pflanze aus einem Boden 
aufnehmen kann, quantitativ zu fassen gesucht^^'). Es fragt sich nuuj 
ob manche Pflanzen auch andere, starkere Sauren als CO 2 aus der 
Wurzel zu sezernieren vermdgen, und diese Frage ist ebenso oft mit 
ja als mit nein beantwortet worden. Schon in den 60er Jahren des 
vorigen Jahrhunderts wurde bekannt, dafi bestimmte Leguminosen 
(Lupinen u. a.)j ferner Kiiben, Hanf, Buchweizen usw.j Eohphosphate, 
die als Diinger gegeben werden, besser aufschiiefien als Graser^^). 
Daran schliefit sich ein langwieriger, bis heute noch nicht ausgetragener 
Streit, ob dieser Unterschied auf qualitativ oder quantitativ verschie- 
dene Ausscheidung von Saure oder auf verschiedene Ausgestaltung 
des Wurzelsy stems (Flachwurzeligkeit bei Grasern, Tiefwurzeligkeit 
bei anderen Pflanzen) zuriickzufuhren ist^^). Ferner ist z. B. von 
Kunze^^‘‘) fiir einige Pflanzen die Ausscheidung von Ameisensaure 
behauptet worden. Dagegen wurde dann von anderer Seite^®) betont, 

33) PRiANiKSCHJsriKOW 1901 Versuchsstat. 107; 1905 Versuchsstat. (>3 151; 
1912 Verrfuchsstat. 77 399. Bassalik 1913 Zeitschr, f. Garungsphys. 3 15. bn Turk 

1919 Soil sc. 8 269. Haley 1923 1 . c. 15 167. 

34) Liebig 1862 Die Cbemie in der Anwendung auf Agrikiiltur. 7. Aufi, II 
S. 108. Braunschweig. 

35) Man vgl. auch Konig 1907 Versuchsstat. 6G 401. 

36) Aufier mterer Literatur vgl. Schaebr 1922 Diss. Munster; Kroger 1922 
Diss. Munster. 

37) Auch Graser zeigen Untersehiede: Gerste schlieBt schwer losliche Phosphate 
nur dann gut auf, wenn sie aufierdem physiologisch saure Diingemittel (S. 158 
Anm, 45) erhalt, Hafer auch ohne solehe (SOderbaum 1904 Landwirtsch. Ver- 
suchsstat. 68 450; Priaistischkikow 1907 ebenda 71 212). 

38) Lemmermakk 1922 Zeitschr. f. Fflanzenern^rung B 1 201 v. Wrangell 

1920 Versuchsstat 96 209. Pfeieebr 1922 Zeitschr. f. Pflanzenernahrung B 1 313. 
Konig u. HasenbIumer 1922 ebenda A 1 3, u. 1922 Landwirtsch. Jahrb. 57 88. 

39) Kunze 1906 Jahrb. wiss. Bot. 42 357. Vgl. auch Lemmermann 1907 
Versuchsstat. 67 207. 

40) Stoklasa 1908 Jahrb. wiss. Bot. 46 55. 
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dafi soiclie . Saiireausscheidung nur bei Wurzeln in stark Inf tar mem 
Boden moglicb sei. Mit Mitscherlich‘^0 diirfen wir jedenfails sagen,. 
dafi einwandfreie Beweise dafiir, dafi Wurzeln anch andere Sanren 
als Koblensaure ausscbeiden, nocb ausstelien. Wiclitig ist es aber zn 
betonen, dafi es eine Reihe von Prozessen im Boden gibt, die zweifellos 
gesteinslbsend wirken miissen, namlicli; 

1. Die Wurzelhaare und die Wurzelhanbenzellen sind knrzlebig; in dem Maie, 
wie sie neu gebildet werden, sterben die alten ab. Dann miiB aber iiir Zelisaft 
aiistreten und (da er sauer ist) losend auf den Boden wirken. 

2. Zweifellos spielt die Produktion von Sauren oder saureii Salzen durcli 
Mikroorganismen eine groJSe Rolle bei der Aufschliefiung der Boden. Wir werden 
Saureproduktion bei verscbiedenen Bakterien^**^), die regelmiiiig im Boden vor- 
kommen, noeh kennen lernen. Einstweilen sei auf die Nitrobakterien bingewiesen, 
die aus Ammoniak Salpetersaure produzieren und aufscblieiend wirken. Wabrend 
diese nicbt nur in Kultiirboden, sondern ancb im anorganiscben ISTatiirboden ge- 
deiben, bediirfen andere saureproduzierende Bakterien organiscber Stoffe zu ibrer 
Ernabrung. Sie finden sieb dementsprecbend da, wo ibnen die Eeste von Orga- 
nismen als Nahrung dienen. Aber ancb die organiscben Stoffe, die bei Diingung 
mit Mist in den Boden gelangen, fordern ibr Wacbstum. So kann man versteben, 
daiS die Mistdiingung unter Umstanden mebr fordert als reine Mineraldiingung, 
obwobl die bobere Pflanze nnr Mineralstoffe bedarf^*\ Ancb anf bobere Pilze ist 
Mnzuweisen die mit Algen verbunden, die Flecbten bilden, Mancbe von ibnen 
vermogen dnrcb ausgeschiedene Sauren Glimmer, Granat, jedocb nicbt Quarz, 
Bergkristaii oder Flint zu Ibsen. Die Stoffe, die sie so aus „UDl6slicbem“ Gestein 
aufgenommen baben, kommen dann spater anderen boberen Pfianzen zugute **^). 

Welcberlei Sauren diese Mikroben bilden, bangt von der Art der Alikroben 
und von ibren Lebensbedingungen ab. Die ansgesprochene Aziditat in stark sauren 
Boden ohne AbfluS (Moor-, Heidebbden), die so stark sein kann, daS die Sanre 
auf viele Pfianzen scbadlicb wirkt, und eventueii durcb Kalkung nnscbadlicb ge- 
macbt werden mufi, soli nacb den einen Forscbern auf Oxal-, Essig- nnd andere 
organiscbe Sauren (Sv. Oden), nacb anderen aber auf freie Scbwefelsaure, die 
durcb Einwirkung von Atmospbarilien anf Scbwefelkies (Markassit) entstebt, 
zuriickzufubren sein. Same Keaktion des Bodens kann natiirlicb ancb anf Hnmus- 
sauren zuriickzufubren sein, docb sind diese so scbwache Sauren, dab sie jedenfails 
als solche anch fiir empfindliche Pfianzen kanm scbadlicb sein kbnnen. 


41) Mitschbelich 1922 Zeitscbr. f. Pflanzenernahrung B 1 553. Ueber Aus- 
scheidung organiscber Stoffe durcb Wurzeln (Zucker, Aepfeisaure) vgl. Schulow 
1913 Ber. Bot. Ges. SI 37. Diastase (Kap. 12) wird entgegen anderen Bebauptungen 

42) Koch u. Kkobeb 1906 (Fuhlings Landw. Ztg.) Bot. Obi. 102 329; Krobek 
1909 Bot. Cbl. IIS 140 Ref. 

43) Eine Met bode fiir Ernabrungsversuche mit boberen Pfianzen in bak- 
terienfreien Boden bat (Schulow 1911 Ber. Bot. Ges. 29 504) angegeben. 

44) E. Bachmakh 1907 Jabrb, wiss. Bot. 44 1; 1911 Ber. Bot Ges. 29 261 
(bier weitere Literatur) ; 1917 S4 464. 

45) ‘ Es ist scbon mebrfacb darauf bingewiesen, dab eine ErscbJiebung von 
Nabrstoffen aucb in der Weise ermoglicbt wird, dab die Wurzei die Kabrlbsung 
ansauert, w’'orauf dann diese iosend wirkt So zeigte Peiajstischniko^v (1902 Ver- 
sucbsstat 5(> 107), dab gewisse Gramineen die scbwerstloslicben Phospborsaure- 
qnellen (Apatit) nur dann ausnutzen konnen, wenn ibnen der Stickstoff {stmt als 
Salpeter) als Ammoniumsulfat zur Verfugung gestellt wird. Diese Tatsaehe ist zu 
erklaren durcb rasebe Aufnahme der Base (Kfl^OH) des bydrolytiscb in Base und 
Sanre dissoziierten Baizes, dann bleibt die Scbwefelsaure ubrig und wirkt auf das 
Oalciumpbosphat Idsend. Spatere Untersucbungen desselben Autors (1905 Ber. Bot. 
Ges. 23 8) ergaben die gleicbe aufschliebende Wirkiing des Ammoniumnitrats. Wie 
scbon gesagt, nennt man die Ammoniumsalze aus diesem Grimde: physiologiscb 
sauer, Wenn umgekebrt Salpeter physiologiscb alkaliscb ist, so liegt das wobl 
daran, dab die von der Wurzei ausgesebiedene COo Spuren von Salpetersaure 
aus dem Salpeter frei maebt, die aufgenommen werden, wiihrend sicb KgCOjt im 
Boden ansammelt. — Weitere Liters tur iiber diese Frage: Mitscheelich 1911 
Versucbsstat. 79 71, und 1913 79 71. Haselhoff 1922 Zeitschr, f, Pflanzen- 
ernitbrung B 1 207. Lemmeemaijh 1923 Zeitschr. f. Pflanzenernahrung B 1 201. 
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3. Baumank und Gflly hatten gelehrt, da3 die Zelimembran von 
Sphagnum Salze zerlegen konne, indem sie die Base adsorbiere, die Saure in 
Freiheit setze, und Wieler'^^) hatte diese Ergebnisse auf alle Zelimembran en aus- 
gedeiint. Neuere Forschungen zeigen, daB es sich dabei urn Folgendes bandelt: 
Fiigt man zu einem Boden die Losung eines NeutralsalzeSj etwa NaCl, so wird 
unter Umstanden ein Austauscli stattfinden zwischen dem Na und dem Aluminium, 
das als Aiuminatsilikat im Boden vorliegt^®). So erscbeint in der Bodenlosung das 
Sauer reagierende AiuminiumcMorid. Die Agrikulturcbemiker, fiir die diese Er- 
seheinung wiehtig ist, da sie bei Diingung mit Mineralsalzen zu einer fiir die 
Kuiturpflanzen scbMlicben Sauerung fiihren kann, sagen in diesem Falle, der 
Boden besitze „Austau8ciiazlditat“'^®). In anderen FMen soli der Austauscb 
sich derart vollziehen, daB Saure, die vorher an Boden teilchen adsorbieit war, von 
diesen Teilchen durch das zugegebene Saiz verdrangt wird. Auch in diesem Falle 
muB Sauerung der Bodenlosung erfolgen (Sy. ODEisr). Hydrolytische Azidi- 
tat^^) wird einem Boden dann zugeschrieben , wenn aus der ihm zugesetzten 
Losung eines hydrolytisch dissoziierten Salzes, etwa eines Alkaliazetates oder 
Phosphates, die Base vom Boden absorbiert wird, die Saure aber frei bleibt. Im 
Gegensatz zu der oben (unter 1. und 2.) beschriebeoen „aktiven Aziditat" eines 
Bodens sind also Austausch- und hydrolytische Aziditat sozusagen latente Aziclitats- 
formen, die erst bei Zufuhr von Salzen in die Erscheinung treten. 

Betragt pg des Bodens == 3,7, so schadet solche Aziditat den meisten Kiiltur- 
pflanzen. Aber auch wenn die Aziditat geringer ist, kann sie gleichwohl durch 
Erhohung der Loslichkeit von A1 (Mirasol 1920 Soil sc. 10 153, vgl. auch S. 144 
Anm. 92), Mn oder Fe schadeh. Das Gegenstiiek dazu ist die Erscheinung, daB 
alkalische Bodenreaktion durch Unloslichmachen des Fe schadlieh werden kann, 

Es wurde oben schon die fortwahrende Nenbildung der Wurzel- 
haare^'*-^) erwahnt. Unzahlige Wurzeihaare entstehen so Tag fiir Tag 
an einer Pflanze, dringen in nene Bodenmassen ein, umwachsen die 
Bodenteiichen nnd entziehen ihnen die absorbierten Nahrsalze oder 
machen feste Teiie iosiich. So wird ein immer groBerer Umkreis 
der Pflanze von dieser ausgenutzt. — Fiir die Anfnahme des Wassers 
sowie der in ihm gelosten Stoffe ware die fortdanernde Eroberniig 
neuer Bodenteiichen weniger wiehtig, da ja naeh jeder Anfnahme von 
Bodenfliissigkeit an einer bestimmten Stelle sofort wieder eine Be- 
wegnng stattfindet, die einen Ansgleich herbeifiihrt (Ansnahmen vgl. 
S. 50). Eine solche Fernwirkung ist aber bezugiich der festen Stoffe 
nicht moglich, nnd deshalb ist fiir deren Anfnahme Verwachsnng nnd 
Nenbildung von Wurzelhaaren von besonderer Bedentnng. Stellen somit 
die Wurzeihaare das gewohnliche Organ der Nahrstoff anfnahme vor, 
so gibt es doch, wie schon erwahnt, zahlreiclie Pfianzen, bei denen 

46) 1910 Mitt, bayr, Moorkulturanst. 4 31. 

47) WiELER 1912 Ber. Bot, Ges. 30 394. Dazu; Sv. Odex 1916 lut. Mitt. 
Bodenkunde 0 81; 1916 Ber. Bot. Ges. 34 648. 

48) Ailerdings nur dann, wenn sich in dem Molekiil das Ai in Kationen- 
stellung befindet. Liegen in dem Boden nur gesattigte Aluminatsilikate vor, in 
denen Ai in Anion enstellung steht, die Kationenstellung von K, JSTa, Ca oder Mg 
eingenommen wird, so fehlt dem Boden die Austauschaziditat. Behandelt man 
ihn dann mit Sauren oder mit Aiuminiumchlorid, so wird dadurch Al unter Yer- 
drangung der genannten Basen in Kationenstellung uberfiihrt, und damit erhalt 
der Boden Austauschaziditat; diese kann man ihm durch Kalkung wieder nehmen, 
eine MaBnahme, die der Landwirt oft anwendet. — Schiittelt man austauschsaure 
Boden mit NaCl- Losung, so kann man also in dieser nachher Al nachweisen. 
Schiittelt man aber durch Kalkung der Austauschaziditat beraubte Boden mit 
NaCl, so geht nunmehr kein Al, sondern Ca in Losung, well Na das Ca verdrangt 
(S. 154). 

49) Kappbjv 1920 Versuchsstat. 08 277. Kappen u. Liesegang 1922 1. c. 
00 191 (hier Lit). Bobestson 1921 Soil sc. 11 353. Hissink 1922 Int, Mitt. Boden- 
kunde 12 81. 

50) Ueber besondere Anpassungen bei Xerophyten vgl. Beistner 1915 Hdwb. 
d. Naturwissenseh. 10 667. 



160 


8. Kapitel. 


sie vollkommen fehlen, oder unter gewissen Bedingungen — z. B. in 
Wasserkultur — nicht ausgebildet werden (S. 64j. Dann warden die 
Nahrstoffe entweder durcli gewohnliche Epidermiszellen aufgenommen, 
Oder -- und das ist ein sehr Mufiger i’all — durch Pilze, die an 
und in der Wurzel leben (vgl. Kap. 18). An der normaien Wurzel 
kbunen auch die jungen Epidermiszellen, die noch keine Haare aus- 
gebildet haben, Nahrstoffe aufnehmen^i). 

Endlich ist hier noch ein letzter Punkt zu bespreclien. Die 
Wurzeln fordern die Aufnahme der Nahrstoffe auch dadurch, daB 
sie sich in einem nahrstoffreichen Boden starker verzweigen als in 
einem nahrstoffarmen. Nobbe®-) erwies dies dadurch, daB er Klee 
und Mais in einem Boden kultivierte, der durchweg aus derselben 
Grundsubstanz bestand, Ton welcher aber Schichten, die unverandert 
blieben, abwechselten mit anderen, die mit Nahrlosung begossen waren. 
Entsprechende Erfahrungen machte Thiel und Hoveler®*) mit Boden, 
die aus abwechselnden Sand- und Humuslagen bestanden. Stronger 
Kritik halten diese Versuche nicht alle stand; so liegen denn auch 
gegenteilige Angaben in der Literatur vor®^). 

Besiedelung des Bodens. Es bleibt nun noch zu besprechen, 
inwieweit Verschiedenheiten in der chemischen Zusammensetzung des 
Bodens seine Besiedelung mit Pflanzen beeinflussen. Wie die erste 
Besiedelung eines Felsens und seine Umwandlung in Boden unter 
dem EinfluB der geniigsamsten Pflanzen vor sich geht, wurde schon 
mitgeteilt, auch darauf hingewiesen, daB durch die Humusbildungen, 
die nicht nur aus Pflanzen-, sondern auch aus Tierresten oder 
Mist herTorgehen, die Fruchtbarkeit des Bodens zunimmt. In der 
Natur gibt es nun aber BOden, die vegetationsfrei sind; das kann 
verschiedene Grunde haben. Die schwere Zersetzbarkeit gewisser 
Mineralien diirfte an erster Stelle zu nennen sein, und Beispiele fur 
solche liefern etwa die Laven, die nur auBerst langsam von einer 
Vegetation bedeckt werden ®®). Daneben mag es wohl vorkommen, 
daB ein Gestein yerwittert, aber die fiir die Pflanze notwendigen 
Elemente nicht alle enthalt, und andererseits kann auch ein zu 
groBer Gehalt an Mineralsalzen das Aufkommen der Pflanzen ver- 
hindern; es kann schliefilich an Wasser fehlen. Der grOBere Teil der 
Erdoberflache bietet indes den Pflanzen die zum Gedeihen notigen 
chemischen Bedingungen und ist deshalb auch mit Vegetation be- 
deckt; aber diese Pflanzendecke tragt an verschiedenen Orten ein 
sehr verschiedenes Geprage. Soweit wir liber die Ursachen dieser 
Verschiedenheit orientiert sind, mlissen wir sagen, daB vor alien 
Dingen das Klima und der Boden maBgebend fiir die Verteilung der 

51) Kry 1898 Ber. Bot. Ges. 16 216. 

52) Nobbb 1862 Versuchsstat 4 217 u. 318; 1868 Versuehsstat. 10 1 u, 94. 

53) Thiel zit. bei Sachs Handb. d. Exp.-FJbysiol 1865 S. 178. H,ovele.r 1892 
Jabrb. wiss. JBot. 24 294. 

54) V/il. W. Magnus 1912 NachricbteB aus d. Klub d. Landwirte S. 5308. 
Moebius (1904 Ber. Bot. Ges. 22 563) land bei Xanthium starkere Verzweigung 
der Wurzeln in nahrstoffarmem Boden; Mats dagegen verhieltsich den Erfahrungen 
Nobbe:4 entsprecbend (Moebius; brieflich). Benecee (1903 Bot. Zig, 01 19) be- 
stMigte Knops Befunde, da6 in nahrstoffarmenj besonders stickstoffarmen Medien 
Wurzein stark in die Lange wachsen. Siehe aueb Beenchlet ti. Jackson 1921 
Ann. of Bot. 35 533; Gerickb 1921 Bot. Gaz. 72 404. 

55) Man vgl. Tbeub (1888 Annales Buiienzorg) und Ernst (1907 Vierteljabrs- 
schrift Naturf. Ges. Zurich) iiber Krakatau; Schimper (1898 Fflanzengeogr. auf 
physiol. Grundlage S. 200. Jena) liber Gunung Guntur. 
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Pflanzen sind. An dieser Stelle interessiert uns nnr der Boden, nnd 
wir wollen z. B. auf die lang bekannte Tatsache Mnweisen, daJB ein 
salzhaltiger Meeresstrand ebenso seine eigenartige Flora hatj wie im 
Binnenland der kalkhaitige Boden eine andere Pflanzengenossenscbaft 
zn tragen pflegt als kalkarmer Sand oder Urgestein. Man unter- 
scheidet in der Pflanzengeograpbie zwiscben „bodensteten“ Pflanzen, 
die in hobem Grade an eine bestimmte Bodenbescbaffenheit gebunden 
sind, nnd „bodenvagen“, die anf verschiedenen Boden gedeihen. 

Sand- nnd Salzpflanzen* Bodenstet sind unter anderen be- 
stimmte Dunenpfianzen, die als Psammophyten, „8andpflanzen^^, zu 
bezeicbnen sind (Psamma arenaria u. a.)^^). Sodann gibt es „Salz- 
pflanzen“, die in der Natur vorzugsweise oder aussclilieJBlich anf 
einem Boden vorkommen, der yiel Chlornatrinm enthalt, aiso z. B. 
am Meeresstrand, wo man im allgemeinen einen Kocbsalzgehalt von 
rnnd 3 Proz. im Boden voranssetzen darf. Soviel wir wissen, spielt 
das Kocbsalz in ihrem Stoffwechsel keine andere Rolle als bei der 
nbrigen Pflanzenwelt nnd dementsprechend konnen sie aucb obne 
seiches existieren, wenngleich einige, wie oben (S, 143) gesagt, durcli 
NaCl gefSrdert werden^^). Was sie vor anderen Pflanzen vorans haben, 
ist ihre Fahigkeit, Mengen von Chlornatrinm er tragen zn konnen, 
die den Nichtsalzpflanzen direkt verderblich sind; bestimmte Halo- 
phyten vertragen bis 17 Proz. NaCl. Vermoge dieser Piesistenz halten 
sie sich an Orten, an deoen die anderen Pflanzen ansgeschlossen sind, 
wahrend sie auf gewohnlichem Boden meistens der Konkurrenz der 
letzteren unterliegen. Die Schadigungen der gewohnlichen Pflanzen 
dnrcli den Salzboden werden einesteils durch die osmotische Wirkung 
der konzentrierten Bodenfliissigkeit, also durch erschwerte Wasser- 
anfnahme bewirkt, andererseits hat aber allem Anschein nach anch 
das aufgenommene Kochsalz gewisse Nachteile, die noch nicht 
ganz aufgeklart sind. In formativer Hinsicht bedingt es snkknienten 
Habitus (S. 83)®'0- Interessant ist, dab einzelne unter ihnen einer zu 
groBen Anhaufung von Chlornatrium in den Geweben durch Salz- 
ausscheidung aus aktiven Hydathoden vorbeugen, wahrend Filtrations- 
guttation nicht vorzukommen scheint (S. 107)^^^). 

56) UxGBB, 1836 Ueber den EinflulS des Bodens nsw. Wien. 

57) VgL SCHUCHT 1913 Int. Mitt. Bodenkunde 3 485. 

58) Ueber die Notwendigkeit des ISTaCl fiir bestimmte MeereBalgen vgl. S. 140. 
Die Vertreter der En aliden formation (Seegraser) sind auf ihren NaCl*Bedarf wohi 
noch nicht untersucht. Bestimmte Bakterien (Bac. balobius), die als Klippfisch- 
schadlinge eine Rolle spielen, konnen nur bei hohem NaChGehalt leben (Klebahn 
1919 Mitt. Inst. allg. Bot. Hamburg 4 11). 

59) Unter dem EinfluB von Natriumchiorid und anderen Saken wird die 
Schiien^ellenstarke verzuckert, die Spalten offnen sich weit und das kann unter Um~ 
standen durch starke Steigerung der Transpiration zu Schadigungen fiihren. Soiehe 
Salzwirkung kann durch gleichzeitige Eufuhr anderer Sake, z. B. Calciumsake, 
behoben werden, die Pflanzen werden „sa!zbestandig“. JSTun gelang es Iljin zu 
zeigeu, daB verschiedene Pflanzen auf Salzzusatz in verschieden starker Weise durch 
Spaitenoffnung reagieren, uud er nimmt an, daj6 die, welche nicht sehr empfindlich 
sind, im Innero der SchlieBzellen von vornherein geniigend Kalksake fiihren, urn 
etwa eindringendes IfaCl unschadlich zu machen. Es ist nun sehr beachtenswert, 
dafi gerade Halophyten sich durch groBe Sakbestandigkeit, d. h. hier also Funktions- 
fahigfceit der Stomata trotz NaCl-Ueberschwemmung auszeichnen, was Iljix auf 
reiehen Gehalt ihrer SchlieBzelien an Ga-Salzen zuriickfiihrt. Die Beobaehtung 
Stahls, daJS beim Mais Salzzufuhr die Stomata schliebt, miiJSte noch damit in 
Einklang gesetzt werden; 1922 Bioch. SSeitschr. 182 526. S, auch S. 143. 

60) IJeber die Frage der Anpassung halophytischer Pflanzen an Gipsboden 
vgl. Kolkwitz 1917 Ber. Bot. Ges. 85 518; 1918 80 636; 1919 87 420; dazu Schulz 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. 1. 11 
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Beyor wir nun auf die sich hier anschlieBende viel umstrittene 
Frage nach der Kalkfeindlichkeit gewisser Pflanzen eingehen, wollen 
wir darauf hinweisen, daB die in den obigen Ausfuhrungen scbon so 
haufig gestreifte Aziditat verschiedener B6den fiir die Verteiiung der 
Pflanzen und Pflanzenformationen auf Erden, wie man auf Grund 
neuerer Forschungen schlieBen darf, von noch grSBerer Bedeutung ist, 
als man friiher schon wuBte. 

Man pflegt, wie oben S. 10 schon erwahnt, die Aziditat auszu- 
drflcken als Pn, d. h. als negativen Logarithmus der Wasserstoffionen- 
konzentration in Gramm pro Liter, und bestimmt sie kolorimetrisch 
Oder mit anderen geeigneten Methoden “O- Zur Orientierung sei 
vorausgeschiokt, daB Ph fur reines Wasser = 7 ist, fiir das schwach 
alkalische Seewasser etwa = 8; Kalkkarbonat kann im Gleichgewicht 
mit dem Kohlensauregehalt der Atmosphare den Pn des Bodens auf 
etwa 8,4 bringen, Magnesiumkarbonat auf 10; d. h. Dolomitboden 
kShnen noch starker alkalisch sein als KalkbSden. In sehr sauren 
BSden kann er etwa 3 betragen (‘/loo n HCi hat p,, = 2). 

Es hat sich nun gezeigt, daB das Intervall, innerhalb dessen die 
meisten Bliitenpflanzen gedeihen, etwa von 3—9 lauft. (Pflanzen auf 
SodabOden diirften noch auf BBden mit Ph = 12 gedeihen. Hierher 
gehort unter anderem auch die Kamille, vgl. Sigmund zit. S. 135.) 
Innerhalb dieses Gesamtintervalls besitzt jede Pflanze ihr eigenes, bald 
grSBeres, bald kleineres Intervall, innerhalb dessen in vielen Fallen wieder 
eine optimale Wasserstoffionenkonzentration ermittelt werden kann. 


Es folgt hier eiDekleineZusammeDstellung’’*'^). 
gedeihen unter anderen: 

Taraxacum officinale 

In alkalischen 


Beilis perennis 

» 

5, 4-8, 4 

B5den gedeihen: 

Sedum acre 


7-8 

Cocblearia danica 

» 

7,5-8 

Psamma arenaria 


ca. 8 

Trifolium pratense*^®) 

» 

7,8-9 

„ repens 

» 

8—9 


Beiderseits des Neutralpunktes 
Intervall 6,1- 


1918 1. c. S(> 410. — Hier Angaben iiber Gipsstetigkeit von Gipsophiia fastigiata 
im Baaleflorenbezirk, so wie iiber die Beziehung von Bilene otites zu malachit- und 
lasiirhaltigen Boden im seiben Bezirk. Ueber Serpen tin- und Galmeipfianzen vgl. 
ScHiMPEBs Pfianzengeographie. Beachtensvvert ist, daB Halophjten an alkalische 
Keaktion des Bodens (pn = 8 — 8,8} angepaBt sind, so Salsoia Kali. — Ueber die 
durch reichiichen CaCO^-Gehalt bedingte Aikaleszenz der kochsaizdurchtrankten 
Schiickboden des Wattstrandes vgl. Schucht Anm. 57. 

61) Vgl. 2. B. Comber 1920 Jo urn. of agr. sc. 420. 

62) Nach Atkins 1922 Not. hot. school Trin. Coll. B 13B. Vgi. auch Wherry 
1921 Nature 108 80, u. 1921 Proc. Acad. nat. sc. Philadelphia 72 84 (Ericaceae); 
Walter 1922 Hot. Graz. 74 158; 1920 Gillespie Soil sc. 9 115; van A bstine I92u 
Soil sc. 10 467. Aus dieseii und anderen Arbeiten ist auch ersichtlich, daB es 
fiir das Pflanzen wachstum nicht nur auf die H-Ionenkonzentration, sondern ganz 
wesentiich auch auf den Salzgehalt und die Pufferung {S, 10) der Boden ankommt: 
von dieser hangt das AusmaB der Schwankung der H-Ionenkonzentration bei ver- 
sehiedenen Bedingungen, z. B. bei Kegen wetter und Trockenheit ab. 

6B) Auch fiir andere Kulturpflanzen, fiir deren Ziichtung die Kenntnis dieser 
Fragen von grol^ter Bedeutung ist, liegen solche Angaben vor. Vgl. dazu Arrheniub 
1921 Bodenreaktion und Pflanzenleben. Leipzig. (EinfiuS der Keaktion auf den 
Ertrag verschiedener Kulturpflanzen. — Es zeigt sich eigenartigerweise oft eine 
2’giplelige Ertragskurve.) — KappeN; Kappen u. Lieseoan^ zit. Anm. 49. Oii^EN 
Medd. Oarlsb. Lab. 15 1 (lehrreiehe Abbildungen). Hoagland 1917 Soil sc. S 547 
(Weizenj. 
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In saiiren Boden wachsen: ' 

Sedum angiicum Intervall 6,8--5,l 


. Ulex europaeus „ 6,8 -5,4 

Gaiiuna vulgaris „ 5,8 — 4,6 

Drosera rotundifolia „ 5,4 

Pinus virginiana „ 7—5,5 

„ echinata „ 7—4 

„ rigida „ 5-4 


Aiich fiir niedere Pfianzen kann man die Abhangigkeit des Gedelhens von 
der Beaktion des Mediums naehweisen und zahlenraaloiig fassen. Beaehtenswerte 
Angaben iiber die Abhangigkeit der Moose von der Beaktion ihrer Standorte ver- 
danken wir Kessler®^}, auf dessen Arbeit wir gleich noch kurz zuriickkommen. 
— Die Meeresalge Ulva'^'^) gedeiht in weitaus starker alkaiischem Wasser als andere 
Meeresalgen, etwa Oeramium, und auf diese Tatsache ist es wohl zum Teii zuruck- 
zufuhren, da£ erstere auch im verschmutzten Seewasser in Hafen vorkommt, 
welches von anderen Meeresalgen gemieden wird. Desgleichen ist die Abhangigkeit 
des Vorkommens von Bodenbakterien, zumal des stickstoffbindenden Azotobacter, 
von der Beaktion des Bodens eingehend studiert wordeo, ja das Vorkommen dieses 
wichtigen Spaltpilzes kann geradezu ais Indikator fiir eine nicht zu Starke Azi- 
ditat des Bodens benutzt werden*’^). 

KallifeiiulHche Welche Drsachen bewirken es nun, 

dab manche Pfianzen mit Vorliebe auf kalkreichem, andere auf 
kalkarmenoL Boden waclisen ? '"'). Beide Vorkommnisse stehen nicht 
in direkten Beziehungen zu den Bediirfnissen, die diese Pfianzen an 
dem Ca als N^hrstoff liaben. Denn es ist durchaus nicht wahrschein- 
lich, dab die gew5hnlichen Sandboden so arm an Ca sind, dab nicht 
all 6 Pfianzen die Mengen, die sie davon brauchen, ihnen entnehmen 
konnten. Andererseits bediirfen offenbar aucli die sog. kalkfeind- 
lichen Pfianzen (abgesehen yon Sphagnum, ygl. S. 38) das Ca gerade so 
notwendig wie die kalkliebenden, und sie nehmen auch tatsach- 
iich aus dem Schiefer Oder Urgestein, das sie bewohnen, betrachtliche 
Mengen dayon auf. Dab Pinus Pinaster und Sarothamnus scoparius 
ohne Kalk zugrunde gehen, zeigen Wasserkulturen, die Mevius^^) mit 
diesen Pfianzen anstellte. Die Losung der Frage wird nun ganz be- 
sonders dadurch erschwert, dab sich ein und dieselbe Art nicht an 
alien Orten gleich yerhait. Nur wenige Pfianzen meiden konstant 
den Kalkboden, so z. B. gewisse Arten yon Sphagnum, die Mehrzahl 
der Desmidiaceen; yon Phanerogamen: Sarothamnus scoparius, Casta- 
nea yesca, Pinus Pinaster. Gerade fiir die letzte Pflanze liegen zahP 
reiche Untersuchungen yor die zeigen, wie exkiusiy sie in der 
Wahl des Bodens ist. Denn uberall, wo ihr Vorkommen in einem 
Boden behauptet wird, der mehr als beilaufig 3 Proz. Kalk enthalt, 
hat eine genauere Forschung feststellen konnen, dab iokale Verhalt- 
nisse (Oasen yon kalkarmem Gestein) ihre Existenz ermogiichen. 
Sarothamnus stirbt, wenn der Gehalt des Bodens an CaCOji 4 Proz. 
iibersteigt (Kraus), und Busgen fand, dab zumal Jugendstadien gegen 
CaCOg sehr empfindlich sind^'^). Von grobem Interesse sind auch die 

64) 1913 Diss. StraSburg i. E,; vgl. auch Schonau 1913 Flora IST. F. 5 246. 

65) Atkins Anm, 62. 

66) Christensen 1922 Zeitschr. f. Pflanzenernahruug A 1 265. — Ueber die 
Bedeutung der Bodenreaktion fiir die Empfanglichkeit fiir Pflanzenkrankheiten vgl. 
Gillespie 1918 8oil sc. (> 219 (Kartoffelschorf). 

67) Vgl. iiber „Oxalophyten“ SALISBURY 1920 Journ. of ecol. 8 202; 1921 9 19. 

63) Vallot 1883 Bech. physico-chimiques sur ia terre v^getale. Paris. Ueber 

die Kalkfeindlichkeit der Lupine u. a. PRIANISCHNIKOW 1922 Ber. Bot. Ges. 40 246. 

69) 1914 Englers Jahrb. 50 534. 
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Versuclie, die Bonnet^®) gemacht und Magnin''^! bestltigt hat : die 
Kastanie wollte auf Kalk nicht gedeihen, docli gelang es, sie m tippigem 
Wachstuin zu bringen, nachdem sie auf die kalkliebende Eiche ge- 
pfropft worden war^-). Es muB demnach die Wurzel der Pfianze 
durch ein Zuyiel von Kalk im Boden geschadigt werdenj und fur die 
Richtigkeit dieser Annalime wtirde auch das mehrfach beschriebene 
Verhaiten von Sphagnum sowie der Pflanzen, die in der Natur mit 
ihm vergesellschaftet zu sein pflegen, z. B. Drosera, sprechen. Nadi 
BegieBen mit CaCOs-haltigem Wasser gehen diese Pflanzen rasch 
zugrunde. Fiir eine gauze Anzahi von Sphagnumarten ist dann von 
Paul^'"^) nachgewiesen worden, daB sie eine Losung von 0,03 bis 
0,008 Proz. CaCOs nicht ertragen kOnnen, wahrend sie gegen Gips 
unempfindlich sind. Aehnliche Resultate hatte schon Oehlmann ; 
.erhalten; anders iautende Angaben von Weber sind nicht ver- 
standlich. Paul kommt zu dem, spater auch von Skene und von 
Mevius'^^) bestatigten Ergebnis, dafi die alkalische Reaktion es ist, 
die von Sphagnum nicht ertragen werden kann, und gegen die ver- 
schiedene Arten mehr oder minder empfindlicli sind; wie GaCO,^ 
wirken auch alkalisch reagierende Alkalisalze. Hiernach schlieBen 
sich die Sphagnumarten ganz denjenigen anderen Moosen, z. B. Poly- 
trichum, Dicranella an, die, wie Kmshm in umfangreichen Versuchs- 
reihen zeigte, Kalkboden deshalb meiden, weil sie alkalische Reaktion 
fliehen 

DaB eine sekund^re Wirkung des Kalkes maBgebend ist, Mt sich 
auch aus den Untersuchungen von Flichb und Grandeau entnehmen. 
Diese Forscher analysierten die Asche von Baumen, die auf Normal- 
boden gewachsen waren, und verglichen sie mit der von anderen 
Exemplaren, die auf einem kalkreichen Boden eine kiimmerliche Existenz 
gefiihrt Fatten; da stellte sich heraus, daB auch auf dem Kieselboden 
40— 45 Proz. der Asche aus Kalk bestand, daB aber auf dem Kalk- 
boden der Kalkgehalt auf 56 — 75 Proz. gestiegen war, wdhrend gleich- 
zeitig die Aufnahme des Kalis wesentlich beeintrachtigt worden war 
(von 16 bzw. 22 Proz. auf 4 bzw. 6 Proz.). Und da auch Arnold 
Engler fand, daB die „kalkfeindliche“ Kastanie auf kalk r e i c h e n 
Sandsteinen und Mergeln gedeihen kann, wenn diese zugleich kalireich 


70) Siehe Vallot 1883 (Anm. 68) 8. 202. 

71) Naeh Roux 1900 Traite des rapports des plantes avec le sol. p. 13L Mont- 
pellier. 

72) Aehnliche solche Versuche zit. bei Winkler 1912 Untersuch. iiber Pfropf- 
bastarde 1 40. Jena. 

73) Paul 1906 Ber. Bot. Ges. 24 148. Die Hypothese Pauls (190S Mitt. Kgi. 
bayrische Moorkuituranstalt), daB Hochmoorsphagnen in ihrem Stoffwechsel freie 
Sauren bilden, die, wenn dnrch CaCO,j abgestumpt't, immer wieder ernenert werden 
bis zur Brsehopfung der Pfianze, ist anfzugeben. Die sanre Reaktion, welche 
SphagnumbiStteiv nach SchOnau auch Poly trichumblatter beim Aufdriicken auf 
Lackmuspapier zeigen, diirfte sich ?6llig durch Adsorption von Saiuen aus dem 
Medium, in dem sie leben, erklaren. 

74) Oehlmann 1898 Veg. Fortpfi. d. Sphagnaceen nebst ihrem Verhaiten 
gegen Kalk. Diss. Freiburg (Schweiz). Braun.schweig. 

75) Zit bei Graf zu Solms-Laubach 1905 Die leitenden Gesichtspunkte der 
PfJanzengeographie. Leipzig. 

76) 1915 Ann. of Bot 29 65; ?gL auch Waacson 1918 1. c. 32 535. 

77) Zit unter 81. Auch die Gift wirkung von Phosphaten und ihre Entgiftung 
durch KNO;{ oder MgSO^ konnte Mevius bestatigen. 

78) Fliche et Granbbau Annales d. Chim. et d. Physique (4) 2. 

79) Arnold Engler 1901 Ber. Schweiz. Bot. Ges. II 23 (Bot. Obi 89 269). 
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sind, erscMen es moglic'iij dafi der kohlensaure Kalk die aufscbliefiende 
Wirkung der im Boden befindlichen Saure auf die scliwer loslichen 
Gesteine aufhebt, nnd auf solche Weise Kaiimangel auslost'^^). Aber 
eingehende Wasserkulturversuche, die Mevius'"^^} mit Sarotbamnus 
und Pinus Pinaster anstellte, ergaben keine Anhaltspunkte dafiir, dab 
die Schadigung durch Kalk gleichbedeutend mit Kalimangel ist; 
letzterer I5st ganz andere Krankbeitsssymptome aus als Kalktiberscbufi ; 
vielmebr konnte aus diesen Versuchen wieder geschlossen werderij 
dafi „kalkfeindiiche“ Pfianzen gegen alkalische Eeaktion der Lbsung 
sebr empfindlicb sind, — die Seestrandskiefer nocb empfindiicher als 
der Besenginster. Auf Kalkboden tritt aucb eine Abnahme des Mg- 
und Fe-Gebaltes ein. Schimper'^-) sucbt desbalb im Ei sen man gel 
die Ursacbe des scblecbten Gedeibens der Kieseipflanzen auf Kalk- 
boden. Fiir diese Ansicht kann man die Tatsacbe ins Feld fiibren, 
dafi die kalkfeindlicben Pfianzen auf Kalkboden cbiorotisch werden 
und dafi man diese Cblorose durch Begiefien mit Eisenlbsung beilen 
kann Dafi aber die Schadigung dieser Pfianzen durch die alkalische 
Eeaktion der Bodenlosung nur durch erschwerte Eesofbierbarkeit 
des Eisens bedingt wird, ist nach allem, was wir wissen, nicht an- 
zunehmen. Wir werden uns vorldufig mit der Annabme einer spezi- 
fiscben Empfindlicbkeit gegen OH-Ionen begniigen mtissen. 

Kalkllebende Pflaiizeii. Wir wenden uns den kalkliebenden 
Pfianzen zu. Dafi diese etwa der Kieselsaiire ausweichen, ist ganzlich 
ausgeschlossen. Dafi sie mehr Kalk ertragen konnen als die anderen, 
ergibt der Augenscbein, was ihnen aber der viele Kalk ntitz t, das er- 
scbeint zunachst unverstandlich. Es ist das Verdienst Thurmanns 
auf die phy si kalis chen Verschiedenbeiten zwischen Kalk- und 
Sandboden bingewiesen zu baben, insbesondere die Wasserarmut der 
ersteren, den Wasserreicbtum der letzteren als mafigebend fiir die 
Pflanzenverteilung bezeichnet zu baben. Nach Thurmann sind die 
kalkliebenden Pfianzen Xerophyten, die kalkfeindlicben Hygropbyten, 
und in der Tat kann man wobl in den verschiedensten Gegenden 
Beispiele von Pfianzen finden, die gewohnlicb auf Kalk, ausnabms- 
weise aber aucb auf Urgestein vorkommen, wenn dieses sebr trocken 
ist. So bebt z. B. Thurmann bervor, dafi eine gauze Eeihe von Kalk- 
pflanzen im Sii den Frankreichs aucb auf Urgestein vorkommen, Es 
durfte das indes nicht nur am Wassergebalt, sondern an den gesamten 
pbysikaliscben Verbaltnissen der Boden liegen, und unter diesen mussen 
jedenfalls aucb die Temperaturverhaltnisse besonders beriicksicbtigt 
werden®^). Diese sind in jungster Zeit von Gr. Kraus ^"^’0 fiir den 
frankischen Wellenkalk studiert worden. Kraus fand die Boden- 
temperatur unabhangig von der Lufttemperatur und von der einfallenden 
Strablung und dem Wassergebalt bedingt. Da aber der Wassergebalt 
seinerseits von der „Kornigkeit^^ des Bodens abhangt, ist die Boden- 

80) Ehrbnberg 1920 Landwirtsch. Jabrb. 54 1. 

81) Mevxus 1921 Jabrb. wiss. Bot. 60 147, 

82) SCHIMPER 1898 Pflanzengeograpbie S. 110. Jena. 

83) Eoux 1900 zit, in 28, 

84) Nach mundlicher Mitteilung von Prof. Stahl; vgl. aucb Gile u. Cakrero 
1920/21 Journ. agr. res. 20 33. 

85) Tb:urm:ann 1849 Essai de pbytostatitjue appi. a la cbaine du Jura. 

86j Ueber Temperaturverhaltnisse in Wiistenboden : Careero 1915 Am. Journ. 
Bot. 2 211. 

87) Gr. Kraus 1911 Boden und Klima auf kl ein stem Raum. Jena. 
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wtone eine Funktion der Bodenstruktur. Flir die geiiannte Kalkflora 
iieJ3 sick dann weiter zeigen. dafi wahrend der TagesstoBden in der 
Vegetationszeit Bicht nur der Boden, sondern auch die ilim benacli- 
barten Luftschichten eine Temperatur besitzen, die der Lufttemperatur 
um ein ganz betrachtliches iiberlegen ist; dieser UeberscliiiB kann scbon 
im April 16^ und im September noch 12^ betragen! Wenn nun die 
Ealkpflanzen an solclie Temperaturen angepafit sind, begreift man, 
dafi sie auch auf kalkfreiem Boden gedeihen konnen, wenn er physi- 
kalisch ahniich gebaut ist wie typischer Kalkboden. Ein Beispiel fiir 
ein solches Verhalten hat Gb. Kkaus in Pulsatilla gegeben, die auf 
dem Kalk des Krainberges ebenso gut gedeiht wie auf dem lalkfreien 
Bundsandstein der Leite. Die physikalische Aehiilichkeit dieser zwei, 
chemisch so ganziich verschiedenen Boden ergibt sich aus nachstehender 
Tabelle. Sie tritt noch scharfer hervor, wenn man den Pulsatiila- 
boden (P) jeweils init dem Waldboden (W) vergleicht. 



Wellenkalk 

Sandstein 


P 

W 

P 

W 

Skelett Proz. 

76,4 

14,6 

74,0 

4,4 

Wasser Proz. 

7,4 

17,11 

7,15 

13,5 


Temperatur 15. September 12 — 1 h 
Luft 21,2 20,0 

Boden 26,0 17,5 26,5 16,0 

Da6 man aber, unter Beriicksichtigung der chemisehen und physikalischen 
Beschaffenheit des Bodens, doch noch nicht irastande ist, die Verbreitung der 
Pflanzen vollkommen zu erklaren, hat ausgefiihrt, indera er auf zwei 

neue, bis dahin vollig unbeachtete Griinde fiir die Verieilune der Pflanzen auf der 
Erde aufmerksam machte. Er geht aus von der Tatsache, daB eine in bestimmter 
Gegend bodenstete Pflanze in anderer Gegend boden vag sein kann*^^), oder^ dafi 
eine Art sich in einem Gebiet kalkseheu, im anderen kaikliebend zeigt. Beriihmt 
isfc Nagelis Beobachtung an Achillea atrata und moschata: Im Heu-Tal fand 
Nageli beide Arten streog bodenstet: atrata auf Kalk, moschata auf Sehiefer; 
„wo der Sehiefer mit Kalk wecbselt, hort auch imrner moschata auf und atrata be- 
ginnt". An anderen Oiten aber, an denen nur die eine Art vorkommt, findet diese 
sich ganz unabhangig von der UnterJage gleichmaBig auf Sehiefer und Kalk. Die 
beiden Pflanzen sind also, solange sie einzeln auftreten, boden vag, sowie sie mit- 
einander in Konkurrenz treten, werden sie bodenstet; und zwar in dem Sinne, daB 
sie sich streng nach der chemisehen Beschaffenheit des Bodens richten, von 
dessen physikalischen Verhaltnissen aber ganz unabhangig sind, also gleich 
gut auf feuchteu oder trockenen Stellen, auf Humus, im Sand, an Felsen gedeihen. 
Kur der EinfluB der Konkurrenz, des Kampfes, den insbesondere nahe verwandte 
Arten um den Boden fiihren, kann diese gegenseitige AusschlieBung der genannten 
Aehilleaarten verstandlich maehen. Jede Art bleibt nur auf dem Boden erhalten, 
auf dem sie bessere Existenzbedingungen findet. Worin aber die Fordening von 
A. atrata durch Kalk, die von moschata durch Sehiefer besteht, das zeigt Nagelis 
Untersachung nicht. Es mag darauf hinge wiesen sein, daB diese Forderung auch 
nur eine ganz minimale zu sein braucht, und doch in der Natur sofort iiber ^Sein 
Oder Nichtsein" der Art entscheiden kann. Wir kennen ja Beispiele genug von 
rasch vordringenden amerikanischen Unkrautern bei uns, von der Vernichtung ur- 
spriinglicher Pflanzen, ja ganzer Floren in kurzer Zeit; auch da wissen wir nicht, 
was den Eindringlingen die gewaltige Ueberlegenheit iiber die eingesessene Flora 
gibt. Es geniigt ein Hinweis auf unsere Kulturpflanzen oder Ackerunkraiiter, um 
zu zeigen, daB Organisraen, wenn sie der Konkurrenz mit anderen entzogen sind, 
unter Verhaltnissen gedeihen konnen, die ihnen im wilden Zustand ein Gedeihen 
nicht gestat ten. Jedenfalls miissen wir mit der Konkurrenz, a!s mit einem hochst 
wichtigen Faktor rechnen, wenn wir die Verteiiung der Pflanzen auf der Erde be- 
greifen wollen. 


88) Nageli 1865 Sitzungsber. Mtinchen (Bot. Mitteilungen 2 1). 

89) Dazu auch SCHULZ I9l8 Ber. Bot. Ges. 410. 
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NIgem bat aber noch auf einen weiteren wichtigen Griind fiir das uogleiehe 
Vorkommen der Pflaozen bingewiesen : eine Pfianze kaBU in einem Gebiete, das 
nacb den Bedingungen des Bodens, naeb der Pflanzengenossenschaft, die es be- 
herbergt, sowie scblieiSlich nacb den aUgem einen klimatiscben Verhaltnissen fiir sie 
wie gescbaffen ist, feblen ans dem Grunde, weiJ bis jetzt noeb keine Samen von 
ibr an den Ort gelangt sind. 

Mit diesen Ausfubrungen miissen wir uns bier begnxigen; weiteres findet man 
z. B. bei Englee, bCHiMPEE und Solms^^). Eines wenigstens wird ans nnseren 
Erorternngen bervorgeben, daB die aufgeworfenen pfianzengeographiscben Eragen 
bocbst komplizierte Probleme bieten, uie sicb nicbt mit einem Scblagwort 
iosen lassen. In der Tat bat die Manie, bier stets nur nach einer Ursacbe, an- 
statt naeb den Ursachen zu suchen, nur dazu beigetragen, die Tatbestande zu 
verdunkeln. Wenn sicb in der Zuknnft eingebende Untersucbungen an diese 
Pragen ankniipfen, so werden sie wahrscbeinJieb nocb mebr Ursachen aufdecken, 
als die oben besprochenen. Einen Erfolg aber werden sie gewiB nnr dann baben, 
wenn sie — wie das Keaus getan bat — mit dem bisberigen snmm ariscben 
Verfabren brecben und dafiir die Verbaltnisse im einzelnen viei genaner be- 
achten, sowohl was die Pflanzen als was den Boden angeht; denn zweifeiios wird 
man viel mebr individuelle und spezifiscbe Differenzen ?orfinden, ais man naeb 
den alteren Arbeiten erwarten sollte. 

Neben Salz-, Kalk-, Kieselboden ware nocb der Humusboden im 
engeren Sinne zu nennen; so nennt man BSden, die mindestens 
ca. 15 Proz. Humus fuhren (S. 151). Auf einige Probleme der Nahrstoff- 
aufnahme aus Humusboden kommen wir noch zu sprechen (Kap. 18). 

Diingiiiig. Ehe wir aber mit der Betraebtung der Aschenbestand- 
teile abschlieBen, wollen wir noch einen Blick auf die Kulturpflanzen 
werfen. In der Natur tritt, wie schon angedeutet, durch Besiedelung 
eines Bodens mit Pflanzen eine Bereicherung desselben an Nahrstoffen 
ein, denn jede Pfianze gibt beim Absterben die Stoffe, die sie der 
Erde entzogen hat, wieder zuriick. Freilich kehrt aucb in der Natur 
nicbt jedes Stoffteilchen in dieselbe Scholle zurtlck, aus der es stammt; 
der Wind und die Gewasser verschleppen manches Blatt und maneben 
Zweig, und bei groBeren Katastropben kann aucb einmal ein ganzer 
Baum, ja selbst ein Wald mit seinem Gehalt an Aschensubstanz, etwa 
durch eine Lawine, weit wegtransportiert werden. Sind solcbe Dis- 
lokationen in der Natur Ausnabme, so sind sie in derLandwirt- 
sebaft Regel. Denn die fertige Pfianze wird geerntet, Friichte, 
Laub, sogar die Stengel werden oft vom Acker weggefiibrt; die 
Wurzeln bleiben eventuell an Ort und Stelle. Wenn nun aucb die 
einzelne Pfianze eine geringe Menge von Asebe enthalt, so summiert 
sicb das fiir ein ganzes Feld doch sehr bedeutend. Bedenkt man, dafi 
das Jabr ftir Jahr geschiebt, so sieht man leiebt ein, daB in kurzer 
Zeit alle im Boden absorbierten Nahrstoffe verschwunden sein mflssen 
und spaterhin ein Pflanzenwuchs nur moglich ist, insofern der Boden 
nocb verwitternde Bestandteile enthalt. Die Verwitterung aber geht 
nie so rasch, daB unsere landwirtschaftlichen Kulturpflanzen dabei 
auf ihren Bedarf an organischen Nahrstoffen kommen kSnnten. Durch 
fortgesetzte Kultur wird also der Boden „erscbSpft“. Er ist indes 
damit nicbt ein ftir allemal fiir die Landwirtschaft verloren, er kann 
durch verschiedene, aus der Praxis hervorgegangene und theoretiseb 
leicht verstandliche Mittel wieder verbessert werden, oder es kann 
durch rechtzeitige Anwendung derselben der ErschCpfung-’') vor- 

90) Englbe 1879 —82 Versuch einer EntwicklungsgescMchte der Pflanzenwelt. 
Leipzig. ScHBCPEB 1898 Pflanzengeographie auf physiol. Grundlage. Jena. Solms 
1905 zit. in 75. 

91) Neben der Ersehopfung kann auch Vergiftung des Bodens durch Wnrzel- 
sekrete mitspreohen. Ueber diese Erscheinung, auf welche die sog. „Bodenmudig- 
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crebeugt -werden. Da nicht alle Kulturpflanzen den Boden in gleicber 
Weise aussaugen, die eine z. B. mehr Kali, ^die andere melir Kaik 
beanspruclit, so kann man durch Wechsel wi rtschaf t den Boden 
konservieren. In der Zeit, in welcher z. B. eine kalkbedurftige 
Pfianze auf dem Acker wacbst, kann sicli derseibe wieder an Kali 
bereicbern (durch Verwitterung) und so in den Stand gesetzt werden, 
das nachste Jalir wieder eine Kalipflanze zu ernahren. Da aber 
manche Substanzen stets nur in geringen Mengen im Boden vorhanden 
sind und doch von alien Pflanzen reichlich gebrancht werden, so 
kommt man mit diesem System allein nicht weit. Eine zweite 
Methode besteht in der Brach wirtschaf t: man bebaut den Acker 
nicht immer mit Kulturpflanzen, sondern man Mt ihn zwischendurch 
einmal brach liegen, d. h. man lafit auf ihm die von selbst sich ein- 
steilenden Unkrauter aufgehen und pflugt diese unter, man vermehrt 
also den Humusgehalt des Bodens. 

Bei weitem am wichtigsten ist aber die kiinstliche Z u f ii h r u n g von Nahr- 
salzen, also ein direkter Ersatz des Veriustes. Diese ^Dungiing" wurde lange, 
ehe man ihre eigentlicbe Bedeatung erkannt hatte, praktisch in der Weise aus- 
gefiihrt, dafi man den Mist der Haustiere nebst den Streuabfallen, sowie stadtische 
Abfallstoffe auf den Acker brachte. In diesen Substanzen findet sich ja natiirlich 
ein Teil der vom Acker weggenommenen Mineralstoffe wieder. Da£ die giinstige 
Wirkuug solcher Diingstoffe aber zum Teil durch ihren Gehalt an unorga- 
nischer^^j Substanz bedingt wird, ist namentlich von Liebig erkannt worden, 
und damit war dann auch die Einsicht gewonnen, wie man diesen „natiiriiehen“ 
durch jjkiinstlichen** Diioger erganzen kann. Die kiinstlichen D linger spielen mm 
in der moderoen Landwirtschaft eine ganz fundamentaie Eolle. Vor alien Dingen 
handelt es sich, abgesehen vom Stickstoff, der spS-ter zu besprechen ist, um Zu- 
bringung von Kalk, Eali und Phosphorsaure. Hieriiber nur "einige Worte. Kaik 
kommt in der JSTatur so reichlich vor, dafi man wohl nie Mangel an ihm fiir die 
Landwirtschaft zu befiirchten hat, gleichwohl muS es, wie wir gehort haben, 
dauernd eine wichtige Sorge des Landmanns sein, ndtigenfalls durch Zufuhr von 
kohlensaurem Kaik dafiir zu sorgen, dafi die Aziditat des Bodens keinen gefahr- 
lichen Grad erreicht^'^). Kali^^) wird in reichster Menge aus den Kalisalzwerken 
in Form von Karnallit (KClMgCl, der auf KOI und K 3 O 4 behufs Ge- 

winnung guter Kalidiinger verarbeitet wird, Kainit (KOI MgSOj 3H,^0), der ailer- 
dings neben KaU zu viel Mg (und als Verunreinigung KaCi) enthalt, und Sylvin 
(KOI) zur Verfiigung gestellt®®). Als Phosphorsaurequeile dient Knochenmehi oder 
Mineralphosphat, zumal als sog. Superphosphat, d. h. mit Schwefelsaure aufge- 
schlossen, ferner Thomasschlacke, ein Material, das bei der Verhiittung phosphor- 
haitiger Erze entsteht. Ereilich ist da die Phosphorsaure als tertiares Kalksalz 
[Ca.^(P 04 )„l vorhanden, und dieses ist in Wasser unloslich. Da man aber das 
Diingemitfel in aufierst fein zermahlenem Zustande als sog. „Thomassehlacken- 
mehD auf den Acker bringt, vermag die Pfianze demseiben die notige Phosphor- 
saure zu entnehmen, und es bewahrt sich am besten auf leichtem Sand- oder Moor- 
boden Eine Besprechung anderer Diingemittel wilrde hier zu weit fiihren. Auch 
auf Wraugells „Kalkphosphorsaurefaktor“, der ein MaiS fiir die Ausnutzung der 


keit" zuruckzufiihren ist, vgl. z. B. Graee 1922 Chemie der Pflanzenzelie, Berlim 
u. V. D. WOLK zit Anm. 65 S. 107. 

^ 92) Auf eine indirekte Wirkung der organischen Substanz wurde S. 154 hin- 
gewiesen. Uebrigens kann auch anorganische Ddngung, z. B. mit Kaik, eine in- 
direkte Wirkung auf die Kulturpflanze ausiiben, denn dutch Kaik werden die 
Boden bakterien sehr gefOrdert. Bnowjsr 1912 Obi, Bakt. 11 

93) KOotg u. HasenbIumeb Anm. 37. JSTolte 1922 Zeitschr. f. Pflanzen- 
ernahrung 1 232. KAPPEii u. LlESEGANG Anm. 49. 

94) JSTach Blakck: sind Glimmer (Biotit) bessere Kaliquellen als Feldspath 
{f, Hafer). Das K der Plagiokiase wird besser ausgenutzt als das der Muskovite. 
Diese wiedenim sind giinstiger als Orthoklase (1913 Jahrb. f. Landwirtsch. € 11). 

. 95) u.^ a. Tacke 1922 Zeitschr. f. Pfianzenerniihrung B 1 97. 

96) Eine historische Zusammenstellung gibt Nolte 1922 Zeitschr. f. Pflanzen- 
ernahrung B 1 373. Vgl. auch S. 157 u. 158 Anm. 45. 
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Pliospliorsaure sein soli, und die umfangreiche Polemik iiber die Frage,^ wo mit 
Piiospborsaure gediingt werden soli, gehen wir nicht ein. So yiel steht fest, dafi 
fiber das Dfiogerbedfirfnis eines Bodens nicht tbeoretiscbe Erwagungen, sondern 
nur der Erfolg des kritisch durchgefuhrten Vegetation syersncbes entscbeidet 


9. Kapi tel. 

Die Assimilation des Kohlenstoffes bei der 
atitotrophen Pflanze I* 

In den Nahribsungen der Wasserkultnren findet ein tippiges Ge- 
deihen der griinen Pflanzen statt, wie oline weiteres aus der sehr 
betrfichtlichen Zunabme des Trockengewichtes erschlossen werden 
kann. Wenn wir aber die elementare Zusammensetzung der Trockeii- 
substanz einer solchen in Wasserkultur erwacbsenen Pflanze be- 
trachten, so finden wir als den dominierenden Bestandteil nicht die 
in der Nahrldsung gebotenen Salze, sondern den Kohlenstoff; 
etwa die Halfte der Trockensubstanz besteht aus ihm; die groBe 
Zahl der Pflanzenstoffe beruht in erster Linie auf der Fahigkeit 
des Kohlenstoffes, sich mit anderen Elementen in unglaublicher 
Mannigfaltigkeit zu verbinden. — Unter diesen Umstfinden ist es 
auffallend, daB die Nahrlosung gerade den Kohlenstoff nicht ent- 
halt, Oder daB wir ihn wenigstens nicht absichtlich zugesetzt haben. 

Auto- und Heterotropliie* Fragen wir, woher die Pflanzen den 
Kohlenstoff beziehen, so ist hervorzuheben, daB bier nicht die Gleich- 
formigkeit besteht, die beziiglich der Aschenbestandteiie im groBen und 
ganzen festgestellt werden kann; vielmehr zeigt sich eine weitgehende 
Differenz zwischen verschiedenen Pflanzentypen, von denen die einen 
imstande sind, Kohlenstoff in unorganischer Bindung (Kohlen- 
sSure) als Nahrstoff zu benutzen, wS,hrend die anderen auf orga- 
nische Substanz angewiesen sind. Die ersteren nehmen iiberhaupt 
ihren gesamten Nahrstoffbedarf direkt aus der anorganischen Natur 
— wir nennen sie autotroph. Die anderen bezeichnen wir als 
heterotrophe Organismenl). Wir behandeln nun zunaclist die 
Anfnahme des Kohlenstoffes durch die Autotrophen und stellen fest, 
in welcher Form und durch welche Organe er von auBen aufgenommen 
und in welche Verbindung er in der Pflanze ubergefiihrt wird. Den 
ProzeB der Ueberftihrung eines Nahrstoffes in Pflanzensubstanz nennt 
man „Assimilation^^ dieses Nahrstoffes, die zunachst entstehenden 
Produkte „A ssimilate". Wenn wir bei den Aschensubstanzen nicht 
zugleich deren Assimilation besprochen haben, so geschah das, weil 
das wenige dariiber Bekannte besser an anderer Stelle mitgeteilt 
werden kann (Kap. 11). 

Wenn viele griine Pflanzen in Wasserkultur ebenso gut gedeihen 
wie im Erdboden, so ist damit schon gesagt, daB die im naturlichen 
Boden enthaltenen organischen Stoffe entbehrlich sind. So gelangen 

97) Mitscheelich 1922 Zeitschr. f. PflaEzenernahrung B 1 282. 

1) Mixotroph nennt man Pflanzen, die anorganische nnd organische C-Ver- 
bindungen gleichzeitig aufnehmen. 
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wir durcli AusschluB der ubrigen Moglichkeiten zu dem Eesultat, 
daB die C- Quelle der grunen Pflanzen das Kohlendioxyd seiu muB. 
Es findet sich stets, wenn auch nur in kleinen Mengen, in unserer 
Atmosphare, und fehlt auch den naturlichen Gewdssern nicht Auch 
in dem Wasser einer .jNahrlCsung" wird stets Koblensaure enthalten 
sein, und im Boden ist sie sogar gewdhnlich sehr reichlich vorhanden. 
Es kann also zunachst nicht gesagt werden, ob eine Landpflanze das 
Kohlendioxyd aus der Luft durch die Blatter oder aus dem Boden 
durch die Wurzel aufnimmt. Hier kann nur ein Versuch entscheiden; 
er zeigt auf das deutlichste, daB die Landpflanzen, wenn ihnen 
das Kohlendioxyd der Atmosphare vorenthalten wird, nicht gedeihen ; 
das eventuell durch die Wurzel aufgenommene Kohlendioxyd reicht 
also jedenfalls nicht aus. Andererseits lafit sich ebenfalls leicht fest- 
stellen, daB die submersen Wasserpflanzen ihren ganzen 
C-Bedarf aus der im Wasser vorhandenen CO 2 , die sie mit ihrer 
Oberflache aufnehmen, decken kSnnen. 

Die fundamentalste Tatsache bei der Assimilation des Kohlen- 
stoffes durch die Autotrophen ist nun diese: die Koblensaure wird 
durch die Cblorophyllkdrner der iebenden Zelle unter Einwirkung des 
Sonnenlichtes zerlegt: der Kohlenstoff wird unter Wasseraufnahme zur 
Bildung von Kohlehydraten verwendet, der Sauerstoff wird frei und 
tritt aus der Pflanze aus. 

Um dieses wichtige Eesultat verstandlich zu machen, werden wir 
nun der Eeihe nach 1. die Zerlegung der Koblensaure, 2. die Be- 
deutung des Chlorophylls, 3. die Notwendigkeit des Lichtes bei diesem 
ProzeB und 4. die entstehenden Produkte betrachten. 

BiascnzSliIinetliode. Die Zerlegung der Koblensaure lafit sich 
am einfachsten durch das Auftreten des Sauerstoffes nachweisen. Eine 
Methode, die sich so wohl zur Demonstration in der Vorlesung wie 
auch zum Gebrauch im Laboratorium eignet, grtindet sich auf gewisse 
Eigentiimlichkeiten der submersen Wasserpflanzen. Befestigt man 
einen abgeschnittenen Zweig von Helodea canadensis oder ein sub- 
merses Blatt eines Potamogeton an einem Glasstab und setzt diese 
Objekte in Koblensaure- oder Bikarbonat-haltigem (z. B. V 2 — I'Proz- 
KHCO, Oder NaHCOs)'^) Wasser der Beleuchtung durch die Sonne 
Oder ktinstliches Licht aus, so sieht man bald aus der Schnittflache 
kleine Gasblaschen austreten, die in regelmaBiger Aufeinanderfolge 
in die HShe steigen. Das Zustandekommen dieses Blasenstromes er- 
klart sich so: Hat unsere Pflanze langere Zeit im Dunkeln verweilt, 
so enthalt sie in den reichlich ausgebildeten Interzellularen neben 
Sauerstoff und Stickstoff auch eine gewisse Menge von Koblensaure. 
Wird diese zerlegt, so muB der auftretende Sauerstoff denselben Eaum 
einnehmen wie zuvor die Koblensaure; somit liegt zunachst kein 
Grund vor, weshalb Luft aus der Schnittflache der Pflanze austreten 
sollte. Dies tritt erst ein, wenn die verschwundene Koblensaure durch 
Diffusion von auBen her ersetzt ist und damit ein Ueberdruck in den 
Interzellularen der Pflanze erzeugt wird. 

Die Diffusion des Sauerstoffes ins Wasser wird dadurch gehemmt, da6 sich 
an der Oberflache der Pflanze bald eine mit Sauerstoff gesattigte Wasserschicht 


2) Nach Angelstein- 1910 Beitr. zur Biol. d. Pflanzen 10 87. Angeblich 
wirkt KH.CO„ giinstiger als NaHCO.. Vgl. auch Haedee 1921 Jahrb. wiss. Bot. 
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bildet. So ist es aucb yerstandlicbj daB Bewegung des Wassers den Blasenstroiii 
zum Stillstand bringfe (es sei denn, daB iibersattigtes Wasser vorliegt). - ISrot- 
weodig ist es, bei Blasenzahlversuehen nacb einer AenderuDg der Beleiichtung 
immer eine Zeitiang zu warten, bis der Strom konstante Gescbwindigkeit erlangt 
hat, Nach Steigerung der Belichtung wird der Strom zunachst starker beschleunigt, 
bei Verm io derung der Lichtzufuhr zunachst starker verlangsamt, als der Assimi- 
lation unter den veranderten Beleuchtungsbedingungen entspricbt-*). 

Bringt maR iiber den Pflanzen ein wassergefillltes Reagenzglas 
(7? Fig. 2b) an, so kann man das aufgesammeite Gas leiclit naher 
untersuchen. DaB das Gas sauerstoff- 
reich ist, zeigt das Aufflammen eines 
eingefiihrten glimmenden Holzspanes; 
eine Gasanalyse konstatiert denn aucli 
wirklich einen hoben Prozentsatz an 
Sauerstoff, aber niemals findet man 
reinen Sauerstoff, stets ist Stickstoff 
in beMcbtlicher Menge beigemiscbt 
Denn wenn bei fortdauerndem Blasen- 
austritt die Interzelluiarraume der 
Pflanze sauerstoffreicber geworden 
sind als das umgebende Wasser, so 
muB aus diesem Stickstoff binein- 
diosmiereu: auBerdem wird jede ein- 
zelne Gasblase, wahrend sie durch das 
Wasser eilt, und scliliefilicb die ganze 
aufgefangene Gasmenge, solange der 
Versuch dauert, durch Diffusion eine 
Bereicherung an Stickstoff erfahren. 

Den Nachweis, daB der Blasenstrom 
durchaus abhUngig ist von dem Vor- 
handensein von Koblensanre im 
Wasser, kann man durch einen kleinen 
Zusatz von Ca(OH),, zum Wasser, 
also Bindung der Kohlensaure •^), oder 
die Verwendung frisch ausgekochten 
Wassers fiihren: Der Strom kommt 
sofort zum Stillstand, ohne daB die 
Pflanze dadurch gesch^digt wtirde. Bei 
Blasenzahlversuehen ist die Verwen- 
dung von ubersattigtem Wasser — etwa 
frischem Leitungswasser — durchaus 
zu vermeiden, weil sonst sog. pbysi- 
kalische Strbme entstehen, die mit dem physiologischen Assimilations- 
strom nichts zu tun haben, sich aber uber ihn lagern kbnnen, und 
auch im Dankeln welter laufen'"^). ' 

Will man die Assimilation verschiedener Objekte miteinander 
vergleichen, so ist natiirlich zu bedenken, daB ein stark tatiger Zweig 
wenige groBe, ein schwach assimilierender viele kleine Blasen liefern 
kann. Die GroBe der Blasen aber hangt hauptsachiich von der Schnitt- 
flache an der Basis der Versuchspflanze ab, ist also nicht einmal fiir 
•das einzelne Individuum eine konstante. 

3) Kniep 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 460. 

4) bCHWARZ 1881 Un tore. Tubingen 1 97. 



Fig. 26. Gasblasenausscbeidung aus 
beleucbteten Wasserpflanzen nach 
Noll. C wassererfullter Glas- 
zylinder mit Helodea. B Gasblasen, 
R Keagenzglas. S aufgesammeltes 
Gas. 
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Bei Untersuchung desselben Objektes unter versohiedenea Bedingungen bringt 

es das oben erwaiiDte langsame Hinwegdiffimdieien des Sauerstoffes vob der Ober- 
flacbe der Pflaoze mit sich, daB bei lebhafter Assimilation, d. h. scbiieliem Blasen- 
Strom, die Biasen reicher an Sauerstoff siod als bei laogsamer. Kkiep % der diese 
Bragen in tiefdringenden Untersuchungen behandelt, gibt z. B. folgende Zahlen ; 


Stiegen in 17 Sekunden 20 Biasen auf, 
so enthielten sie : 

GO, 


Stiegen aber in 6 Sekunden 20 Biasen 
auf, so enthielten sie: 

GO, 1,6 Proz. 

O, 40,7 „ 

K 59,7 , 


1,1 Proz. 

0, “ 30,14 „ 

N, 69,86 « 

Es ergibt sich hieraus, dafi man die Assimilation desselben Objektes unter ver- 
scMedenen Bedingungen nicM streng proportional der Biasen zahl setzen darf, selbst 
wenn diese durchaus gleich groB sind. Man wiirde sonst bei guten Assimilation s- 
bedingungen eine zu schwache Assimilation annehmen. Vielmehr muB man bei 
quantitativen Versuchen die Biasen auffangen und analysieren. Wie wiederum'^) 
Kniep gezeigt hat, ist dafur der zur Analyse geringer Blutgasmengen urspriinglich 
bestimmte KROGHsche Apparat besonders geeignet, der erlaubt, sehon 2 ebmm Gas 
aufzufangen und zu analysieren. Gleichzeitig muB auBerdem das Wasser analysiert 
werden, um den durch Diffusion ausgetretenen Sauerstoff zu fassen, was z. B. nach 
der WlNKLERsehen Methode erfoigen kann. Diese hat ilbrigens in vielen Arbeiten 

f ute Dienste geleistet, in denen man die Assimilation submerser Pflanzen ohne 
nterzellularen (Algen, Wassermoose usw.) untersuehte, die samtlichen bei der 
Assimilation gebildeten Sauerstoff ins Wasser diffundieren lassen. Bei Meeresalgen 
ist wegen des Bikarbonatgehaltes des Seewassers Winklers Methode nicht ver- 
wendbar. In diesem Fall kann man z. B. einen Indikator, Phenoiphtalein, zu deni 
bikarbonathaltigen Wasser zusetzen und an der mit dem Kohlensaureverbrauch und 
der damit parallel gehenden Alkaleszenzsteigerung auftretenden und zunehmenden 
Eotung des Mediums den Gang der Assimilation ermitteln. Durch koiorimetrischen 
Yergleich mit Losungen von bekanntem Gehalt an Karbonaten und Bikarbonaten 
kann diese Methode ebenfalls quantitativ gestaltet werden®). 


Wenn nun auch die „BlasenzahImethode“ wegen ihrer groBeii 
Einfachheit vielfach zu quantitativen Versuchen gedient hat, so sind 
doch die grundlegenden Daten quantitativen Art nicht mit ihr ge- 
wonnen worden. Dazu waren eudiometrische Versuche notig: 
Pflanzen teile, Laubblatter wurden in einem abgeschiossenen Raum in 
kohlensaurereicher Luft, d. h. nicht unter iiaturlichen Bedingungen, 
dem Licht exponiert, und untersucht, wie die Zusammensetzung dieser 
Luft sich andert. 

Assimilatlonsquotient. Die Ergebnisse soicher Versuche lassen 
sich dahin zusammenfassen, dafi das Volumen des Gases wahrend der 
Assimilation unverandert bleibt, weil fiirjedes verschwindende Volumen 
Kohlendioxyd ein gleich groBes Volumen Sauerstoff auftritt ‘). 


Solche Versuche stammen auch von Bonnier und Mangin^). Aus den 
Zahlen, welche diese Forscher anfiihren, rechnen Willstatter und Stoll’’) einen 
Assimilationsquotienten von 1,1 bis 0,77 heraus. 

Weiter als die eudiometrische Methode, bei der also die Aenderung der 
Zusammensetzung des Gases infolge der Assimilation der Pflauizen in einem 
gesehlossenen Eaum ermittelt ivurde, fiihrt die im Prinzip von Kreusler^”) zu- 


5) Knibp Hdwb. d. Naturwissensch. 7 784. 

6) Z. B. Haas u. Osterhout 1918 Journ. gen. phys. .1 1. Wurmser zit. 
Kap. 10 S. 221. Vgl auchi Blackman 1911 Proc. Eoy. Soc. B K > 374. 

7) Das Verhaltnis wird als Assimilationsquotient bezeichnet. Andere 

Autoren nennen so den uragekehrten Wert: wo die Angaben soicher For- 

scher zitiert werden, ist injmer der reziproke Wert der von diesen gegebenen Zahlen 
angefiihrt. Vgl dazu Schroedeb 1918 Ber. Bot. Ges. M (9). 

8) 1886 Anna!, sc. nat. Bot. (7) 3 1. 

9) 1918 Unters. uber die Assimilation der Kohlensaure. Berlin. 

10) 1885 Landwirtsch. Jahrb. 14 913; 1887 16 711; 1888 17 161; 1890 10 649. 
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erst verwendete, dann von Beown und Escombe^^), F. F. Blackman Will- 
STATTEE und Btoll“) mehr und mehr verfeinerte „Kolilenstaedifferenzineiliode 
im Gasstrom". Man mifit den Kohiensauregehalt eines Luftstromes, der eiae mit 
einer verdunkelten Pflanze beschickte Giaskammer passiert bat und steilt die 
Aenderung des Kohlensauregehaltes fest, die durch Belichtung der Pflanze be- 
wirkfc wird. Die Ditferenz ist dann ein MaB fur die Assimilation. 

Willstattee und Stoll lieBen Luft von bekanntem Kohlendioxydgelialt 
(5 Vol.-Proz.) aus einer Druekflasclie austreten; sie durcbstromte eine Kammer mit 
dem als Versucbsobjekt dienendem Blatt, nachdem sie sich vorlier mit Wasser- 
dampf beladen hatte, und trat dann durch. die Kohlensaureabsorptionsapparate aus 
in eine Gasuhr, die die GleichmaBigkeit des Stromes zu kontrollieren eriaubte. Es 
wurde kiinstiiches Licht einer MetaUfadenlampe verwendet, deren Strahlen. bevor 
sie auf das Blatt fielen, von der Hauptmasse der infraroten Strahlung befreit, ge- 
gebenenfaiis auch durch andere Lichtfilter geschickt werden konnten. Die Be- 
leuchtung betrug in den Versuchen der beiden genannten Forscher z. B. 50 000 
bis 130000 Lux (Lux ist die unter rechtem Winkel erfolgende Beleuchtung einer 
Flache mit einer Hefnerkerze aus 1 m Entfernung). Soli nun nicht nur die 
Assimilationsintensitat, sondern auch der Assimiiationsquotient mittels dieser Ap- 
paratur bestimmt werden, so wird in geeigneter Weise dem Gasstrom hinter der 
Assimilationskammer eine Probe entnommen und in dieser — diesmai volumetrisch 
mittels eines geeigneten Apparates — nicht nur die Differenz im Kohiensaure-, 
sondern auch im Sauerstoffgehalt des im Dunkeln und bei Belichtung iiber die 
Blatter gelei teten Gasstromes ermittelt^^O. 

Die Versuche unserer Autoren mit dieser einwandfreieii Methodik 
ergaben nun, dab bei verschiedenen Pflanzen (Hollunder, Moosen usw.) 
auch bei lange andauernder und intensiver Assimilation, sowohl bei 
25'^ als auch bei 10^, der Quotient fast ganz genau gleich 1 ist und 
bleibt. Dies gilt fiir krautige, lederige und aucb fiir sukkulente Blatter. 
(Ueber die letztgenannten s. auch Kap. 15.) 

Auf die wichtigen Folgerungen aus diesem Befund gehen wir 
spater ein und erwahnen noch, dab auch Kostytschew den Assi- 


11) 1905 Proc. Boy. Soc. B 29 49. 

12) 1895 Pbii. Trans. Boy, Soc. B 186 485, 503. Matthaei 1904 1. c. 197 47. 
Blackman u. Matthaei 1901 Proc. Roy, Soc. B 76 402. 

13) Die Bedeutung dieser Differenzmethode fiir die Ermittelung des Assi- 
milation squotien ten leuchtet erst dann ein, wenn man bedenkt, daB der Gasaus- 
tausch nicht nur Folge der Assimilation, sondern auch der Atmung ist, bei der 
Sauerstoff aufgenommen, Kohiensaure ausgeschieden wird. Da man nun bei den 
Differenzmethoden diesen Atmungsgasaustausch der im Licht wie in Dunkelbeit 
als gleich vorausgesetzt wird, sowohl wahrend der Licht- wie der Dunkeiperioden 
mitberiicksichtigt, findet man den Assimilationsquotienten rein. Wollte man bei 
Bestimmung des Assimilationsquotienten die Atmung vernachlassigen, so wiirde 
man ihn nur dann gleich 1 fin den, wenn auch der Atmungsquotient (CO.> : Og) 
gleich 1 ist. Wir werden h5ren, daS das nicht immer zutritft. — Den im Licht 
ohne Beriicksichtigung des gleichzeitigen Atmungswechsels bestimmten Assimilations- 
quotienten nennt man auch den „unkorrigierten“. Natiiriich ist der EinfluB der 
Atmung auf den Assimilationsquotienten urn so groBer, je lebhafter die Atmung 
Oder je geringer die Assimilation ist. Bei lebhafter Assimilation wird der eventuelle 
Fehler deo die Atmung ausiiben kann, klein sein. (Naheres noch im 15. Kap.) — 
Zu erwahnen ist noch, daB man mit Osteehout den Gehalt eines abgeschlossenen 
Luftvolumens an CO.^ bzw. dessen Veranderungen durch den Gasaustausch der 
Pflanzen messen kann, indem man mittels eines Geblases die Luft durch ein be- 
stinamtes Quantum einer geeigneten Indikatorenlosung hin durch leitet und deren 
Verfarbung beobachtet. Naheres: 1919 Bot. Gaz. 68 60., Vgl. ferner: Osteehout 
1919 Am. Journ. Bot. 5 105. Weight 1920 1. c. 7 368. — Ueber die von Waebueg 
verwendeten MeBmethoden s. weiter unten (S. 192 Anm. 95). 

14) Auch die feine Apparatur Willstattees und Stolls erlaubt nicht, die 
Pflanzen unter ganz naturgemaBen Bedingungen assimilieren zu lassen; der Kohlen- 
dioxydgehalt ist zu hoch und diese Tatsache, sowie das Abschneiden der fiir die 
Versuche dienenden Blatter laBt unerwunschte Beeinflussiing des stomataren Ap- 
parates moglich erscheinen. 

15) 1921 Ber. Bot. Ges. 89 319. 
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milationsquotienten genau gleich 1 fand. War er zu Begmn der 
Versuche kleiner, so hing das damit zusammen, dad die grunen Teile 
zunachst Kohlendioxyd ohne entsprechende Sauerstoffpsscheidung 
speicherten ; auch hierauf wird noch zuriickzukommeii sein. 

AuSer den angefuhrten gibt es noch andere Methoden des Assimilations- 
nachweises. Hat doch Sanerstolf sowohl rein chemisch wie auch physiologisch 
mancherlei Wirkuiigen, die als Indikator fiir sein A uftreten benutzt warden koonen. 
So zeigte Beijeeingk daB reduzierter Indigkarmin durch assimiiierende Pfianzen 
wieder biau wird; Hoppe-Seyler ‘ ^) brachte eine Helodeapflanze in einein zii- 
geschmolzenen GJasrohr in eine verdiinnte Losung faulenden Biutes; diese zeigt, 
da durch den Faulnisprozeii aller Sauerstoff aufgebraucht wird, die charakteristische 
optische Reaktion des Hamoglobins; bringt man aber die Rohre ans Sonnenlicht, 
so verwandeit sich das Hamoglobin in Osyhamoglobinj das ebenfails leicht an 
seinem Spektrum kenntlich ist. 

Aul eine „physiologisc]ie“ Reaktion hat Beijeeinck^) aufmerksam 
gemacht; er brachte Leuchtbakterien mit grunen Algen zusammen, 
und fand sie nur dann leuchtend, wenn die Algen assimilierten, da 
bei Sauerstoff mangel das Leuchten aufhort. Sehr haufig ist auch 
eine andere physiologische Methode verwendet worden, namlich die 
von W. Engf/lmann "*) begrundete Bakterien methode. Sie beruht auf 
der Eigenschaft mancher Bakterien, z. B. Bacterium vulgare, durch 
kleine Spuren von Sauerstoff zu lebhaften Bewegungen veranlafit zu 
werden. Bringt man von einer Reinkultur solcher Bakterien eine Spur 
auf dem Objekttrager in Wasser und umgibt das Deckglas zur Ab- 
haltung des Sauerstoffes mit einem Vaselinering, so bewegen sich die 
Bakterien in der Fliissigkeit nocb lebhaft. Allmahlich laJ3t ihre Be- 
weglichkeit nach, und wenn aller im Wasser geldste Sauerstoff ver- 
braucht ist, kommen sie zur Rube. Sind aber einige Luftblasen mit 
Enter dem Deckglas eingeschlossen worden, so bilden diese vermfige 
ihres Sauerstoffgehaltes Anziehungspunkte; die Bakterien bewegen 
sich auf sie zu, sammeln sich in ihrer Nahe und fahren daselbst noch 
lange Zeit mit ihren Bewegungen fort, wenn sie an anderen Stellen 
schon bewegungslos sind. Diese Erscheinungen sind vom Licht un- 
abhangig. Bringt man nun in ein solches Praparat an Stelle von 
Luftblasen einige Exemplare von einzelligen Algen, so kommen im 
Dunkeln alle Bakterien bald zur Rube; sowie man aber das Praparat 
beleuchtet, scbeiden-die Algenzellen Sauerstoff aus, und dieser beeinfluBt 
alle Bakterien, die in einem gewissen Umkreise der Zelle lagern, so, 
daB sie auf die Zellen zueilen und sich in ihrer nachsten Umgebung 
lebhaft umhertummeln (Fig. 27 /, /J). Mit dem AufhOren der Be- 
leuchtung zerstreuen sich die Bakterien wieder im Gesichtsfeld und 
kommen zur Ruhe, wahrend jede erneute Lichtzufuhr abermals die 
Bewegung und Ansammiung an der Zelle herbeifiihrt. — Die Methode 
verdankt die vielfache Benutzung, die sie gefunden hat, vor allem 
ihrer auBerordentlich groBen Empfindlichkeit ; sie zeigt minimale 
Spuren von Sauerstoff, angeblich ein hundertbillionstel Milligramm, 
an. Durch Verwending von anderen Bakterien, z. B. Spirillen, sowie 
auch von Organismen aus anderen Klassen: Infusorien, Flagellaten. 


16) Beijerinck 1890 Bot. Ztg. 48 741. 

17) Hoppe-Seyler 1879 Zeitsehr. f. physiol. Chemie 2 426. Schroder 1922 
Ber. Bot. Ges. 39 (6). 

18) Beijerijtck 1901 Kon. Akad. v, Wetenseh. Amsterdam. Proceedings 1901, 
45; ygl. auch MoLiscH 1904 Bot. Ztg. 62 1. 

I9j 1894 PflOgers Arohiv 57 375. 
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ja sogar Spermatozoen yon Seeigeln, kann man die Empfindlichkeit 
Variieren, da manciie von ihnen nur auf groBere, andere aber aucli 
anf noch kleinere Sauerstoffmengen reagieren als Bacterium vnlgare. 

Mit Hilfe der angefiihrten Methoden ist der Nachweis geliefert, 
daB griine Pflanzenteile am Liclit Kohlensaure assimilieren. DaB es 
wirklicli nnr die griinen Organe sind, denen diese Fahigkeit zu- 
kommt, ist nicht schwer zu beweisen. Jeder Versuch mit einem Pilz 
Oder mit einer Wurzel zeigt das Ausbleiben der Kohlensaurezersetzung; 
andererseits sind die am tiefsten grun gefarbten Glieder der Pflanze, 
die Laubblatter, auch seit langer Zeit als die tatigsten Organe der 
C02-Assimiiation erkannt. Vielfach freilicli hat man C02-Assimi]ation 
anch an anders gefarbten Pflanzenteilen beobaclitet; genauere Studien 
zeigten dann aber stets, daB diese Teile einen griinen Farbstoff ent- 
halten, der nur durch andere Farbstoffe verdeckt ist. Trager der 
griinen Farbe aber sind die Chloroplasten (Plastiden), die nur unter 



Fig. 27. I In der Mitte kugelige griine Alge, gleichmaSig von Bakterien umgeben 
(im Dunkeln). Vergr. 150, — 11 Dasselbe Fraparat nacH kurzer Beleuchtung. — 
/IJ Spirogyrazelle, an zwei kreisformigen Stellen beleuchtet; Bakterien ansammlung 
nur am Chlorophyll. Vergr. 250. — Nach Engelmanh 1894. 

gewissen Bedingungen den griinen Farbstoff entwickeln. So kann 
man seine Bildang durch Eisenmangel (S. 141), aber auch — bei vielen 
hoheren Pflanzen wenigstens — durch Dunkelheit verhindern; in 
beiden Fallen wird zwar die plasmatische Grundsubstanz des Farbstoff- 
tragers gebildet, aber der griine Farbstoff kommt nicht zur Entwicklung, 
die Plastiden sind also farblos oder gelb. Nun hat schon Peeeeek;^^‘) 
gezeigt und ZiMMEKMANN*^^) hat es mit der Bakterienmethode bestatigt, 
daB infolge von Eisenmangel „chlorotisch^^ gewordene Pflanzenteile 
die Kohlensaure nicht zerlegen konnen, und deshalb betrachtet man 
den griinen Farbstoff als einen wesentlichen Faktor bei der Assimilation, 
dies um so mehr, als man auch an im Dunkeln erwachsenen, etioiierten 
Pflanzenteilen keine Kohlens^urezerlegung am Licht wahrnimmt Eine 
solche muB natMich nach einiger Zeit zur Beobachtung geiangen, 
da die grune Farbe am Licht bald gebildet wird 2 =^). 

20) Pfeefer 1881 Pflauzenphysiologie 1. AufL 1 185. 

21) ZiMMEEMANjsr 1893 Beitr. zur Morphologie u, Fhysiologie 1 29. 

22) Es war behauptet worden, daB etiolierte Chloroplasteu CO.^ assimiliereii 
konnen. DaB das nicht zutrifft, hat MOLISCH (1906 Congr^s internai Wien 1905. 
Ergebnisse S. 172) und iRVUsra 1910 (Annals of Bot. 21 805) gezeigt. 
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DaB aber nicht die chloropliyllhaltige Zelie im ganzen, sondem 
spezieli der CMoroplast das Organ der COa-Zerlegung ist, ergibt sich 
aus folgenden Beobachtungen: Lafit man auf eine von Bakterien urn- 
gebene Spirogyrazelle zwei kleine Liclitkreise s o fallen, daJ3 der eine 
auf den Ciiioroplasten, der andere auf das farbiose Zellplasma trifft, 
so sieht man nur im ersteren Lichtfeld eine Bakterienansammlung 
(Fig. 27 III). 

Nackdem nun gezeigt ist, daB in der Zelle nur die grtoen 
Piastiden assimilieren, liegt die Frage nake, ob etwa der griine Farb- 
stoff selbst, das Chlorophyll, der Tr^ger der COg-Zersetzung sei und 
sie vielleickt auck ohne die plasmatiscke Grundlage der Ckloroplasten 
durokzufuhren vermoge. 

Physik und Chemie des Cliloropliylls. Diese Frage veranlaBt 
uns, den pkysikaliscken und chemiscken Eigensckaften des Chloropkyll- 
farbstoffes nakerzutreten. 

Die Ckloroplasten lassen in ikrem Innern bei mikroskopischer 
Betrachtung kleine farbiose TrQpfchen von unbekannter Zusammen- 
setzung (Grana) erkennen und sind im ubrigen homogen griin ge- 
ferbt2=^). 

Durck Alkokol, Aether, Holzgeist etc, laBt sick der griine Farb- 
stoff extrakieren. Fur Demonstrationszwecke kann man geeignete 
Laubbl^tter nach Abbruhen in Wasser mit Alkokol extrakieren. Die 
so gewonnene Losung von „Rohchloropkyll“ ist in pkysikaliscker 
Hinsickt durck ikre Fluoreszenz ausgezeicknet. Im durck- 
fallenden Lichte ist die Losung schon griin, im auffallenden Lichte 
blutrot. 

Untersucht man nun des weiteren Chlorophyll in verschiedenen Losungs- 
mitteln, so zeigt sich, datl es nur in solehen fiuoresziert, in denen es „echt“ geiost 
und unter dem Uitramikroskop optisch leer ist, nicht aber in koiloidaier Losung, 
in der das Uitramikroskop Mikronen zeigt. 

Diese Fluoreszenz tritt nun auch im Chloroplasten der lebenden Zellen zu-# 
tage, denn unter dem Fluoreszenzmikroskop erscheint jeder CMoroplast wie ein 
jjBiutstropfen" auf dunklem Grunde^^). DaB auch lebende Blatter, wenngleich 
schwach, fluoreszieren konnen, wuBte schon Stokes (1852) ; Stern fiitrierte 
weiBes Licht durch ein Blanfilter, lieB es auf lebende chlorophyllhaltige (3bjekte 
fallen und untersuchte diese spektroskopisch. Im Spektroskop trat rotes Fluore- 
szenzlicht auf. Bei Betrachtung lebender Blatter mit bloBem Auge wird, auch wenn 
sie blau bestrahit -werden, das Fluoreszenzlicht durch kleine Teilchen in der Zelle, 
die wie „trube Medien“ wirken, unsichtbar'^®), da an diesen viel Licht zerstreiit und 
reflektiert wird und das blaue und griine dispergierte Licht vom roten Fliiore- 
szenzlicht nicht geniigend getrennt wird, auBerdem Schwachung des Fluoreszenz- 
iichtes durch Absorption und Eeflexion erfolgt. Was die Lage des Fliioreszenz- 
bandes angeht, so liegt es im Spektrum bei X 681 und zwar bei Betrachtung 
von Chlorophyllosungen in Lecithin genau an derselben Stelle, wie bei Betrachtung 
lebender Blatter. Aus alien diesen Tatsachen folgert Stern, daB das Ohiorophyll 
in den Chloroplasten „echt“ geiost ist, und zwar in einem lipoiden, iecitbinaho lichen 
Losiingsmittel, und halt es des weiteren fiir moglich, daB diese ehiorophyiihaltigen 
Lipoidtropfchen in den Chloroplasten in einer hydroiden eiweiBreiefien Phase 
auBerst fein dispergiert liegen. Dann stiinden fiir den Assimilationstheoretiker 
in den Chloroplasten Grenzflachen zwisehen hydroider und lipoider Phase zur 
VerfiiguDg. Tatsachlich zeigt auch die mikroskopische Beobachtung, daB beim 
Zugeben oberflachenaktiver Stoffe die lipoiden Tropfchen zu groBeren zusammen- 


23) Liebalbt 1913 Zeitschr, f. Bot 5 71. Meyer 1917 Ber. Bot. Ges. 35 586. 

24) Gicklhorn 1914 Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien, math.-nat. KL 123 I 
1221. WiLSCHKE 1914 Zeitschr. f. wiss. Mikr. 31 338. 

25) Stern 1921 Zeitschr. f. Bot, 13 193. 

26) MoLiscH zit. in Anm. 22. 
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flieiSejQ und damit die Struktur der CWoroplasten zerstort wird^^). (tropfige Ent- 
iniscJiuiig 

Das Spektrum des Rohchlorophyils ist in Fig. 28 dargestellt; es 
ist durcli eine Anzabi AbsorptionsMnder ausgezeichnet, von denen 
sick drei im starker brechbaren Teil (jenseits F), die vier anderen 
im scliwaclier brechbaren Teil herausheben. Auch ein einzelnes Ohloro- 
phyllkorn oder ein Blatt gibt ein ganz ahniiches Absorptionsspektrum 
wie die Losnng, rnir sind samtliche Bander etwas nach Rot zn ver- 
schoben, was auf Uebereinanderlagerung von Absorptions- iind Re- 
flexionsspektrum. beruhen soli (Steen). 

Urspkung •^®), welcher das Absorptionsvenndgen griiner nnd farbloser Stellen 
•eines und desselben Blattes mittels des Spektrometers untersuckte, fand, daiS ab- 
sorbiert wird im gesamten Bereich der sichtbaren Strahlnng, aber, wenngleicli 
schwacli, auch im Infrarot; im Ultra violett ist eben fails Absorption zu beobachten. 
Das Minimum der Absorption im sichtbaren Spektrum liegt im Uriin bei X = 540 
das Maximum im Eot liegt zwischen B und C und wandert bei breitem Spalt des 
Apparates in der Richtung nach D. Im blauvioletten Ende findet stete Zunahme 
der Absorption nach Violett hin statt, und sie erreicht hier hohere Werte als im 
Rot. — Ist J die Intensitat der einfalienden (d. h. der auffallenden ohne den Re- 
flexion sveriust), Jj die der durchfallenden Strahlung, so ist -j das „Absorptions- 
vermogen". 



Fig. 28. Alkoholischer Extrakt griiner Blatter (Rohchlorophyll). Absorptions- 
spektrum nach KEAtrs^’*^). 


Das bisher betrachtete Rohchlorophyll ist aber kein einheitlicher Korper. 

Schon Stokes ‘^ 0 gelang es, durch die Methode der Entmischung und spektro- 
skopisehen Untersuchung festzustellen, dajS in ihm zwei griine und zwei geibe 
Farbstoffe enthalten sind. Die letzteren nennt man heute Karotinoide die 
ersteren Chlorophylle. Auch Kraus gelang es, durch Ausschxittelung der 
alkoholischen Losung des Rohchlorophyils mit Benzol eine Trennung in einen 
blaugriinen in das Benzol iibergehenden Anteil und einen gelben im Alkohol ver- 
bleibenden zu erzieien, und diese oder etwas abgewan del te Methoden werden heute 
auch noch haufig zu Demonstrationszwecken benutzt. 


27) Nicht ganz ausgeschlossen ist es aber, daJS neben echt gelostem auch 
kolioidal gelostes Chorophyll im lebenden Chloroplasten vorliegt (vgl. Willstattbr 
1922 Ber. Chem. Ges. 55 3601), man konnte dann bei Spekuiationen iiber den 
Mechanismus der Assimilation mit beiden Formen und dem Uebergang der einen 
in die andere rechnen. Ueber die Annahme, daB vielleicht das Chlorophyll in der 
lipoiden Losung besser gegen Oxydationen bei der Bestrahiung geschiitzt sein 
konnte, vgl. die bei Stern zitierte Literatur. — - Tswett 1911 Ber. Bot. Ges. 
■29 74. 

28) Liebaldt Anm. 23. 

29) Kraus 1872 Zur Kenntnis der Chlorophyllfarbstoffe. Stuttgart. 

30) 1918 Ber. Bot. Ges. 86 73. 

31) 1864 Proc. Roy. Soc. 13 164. 

32) 1906 Tswett Ber. Bot. Ges. 24 316; vgl. auch v. Wisselingh 1914 Flora 
107 371. 

33) 1872 Zur Kenntnis der Chlorophyllfarbstoffe. Stuttgart. Sachsse (1877) 
ischiitteite mit Benzin aus. 

Benecke u, Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. I. 
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Ura aber die einzelnen Farbstoffe vonemander zu trennen und sie in iiiog- 
lichst nnyeraadertem Zustand rein zu gewionen und nntersnclien zu konnen, gent 
man beute nicht mehr von Losungen des liohchioropliyils in Alkobol, sondem 
ans spater nocli zu erorteraden G-riinden mifc Willstattee, von solcben in 
Azeton aus. Man zerreibt friscbe Blatter, etwa der Breimessel mit Quarzsand und 
Kreide, um die Fflanzensauren zu neiitralisieren und extrabiert das Fulver mitteis 
wasserbaitigen Azetons. Um nun zunacbst die geiben Farbstoffe zu gewinnen, 
fiibrt man die Gesamtbeit der Farbstoffe aus dem Azeton in Aether iiber und 
scbiittelt die atheriscbe Losung mit alkoboliscber Kalilauge, die die geiben Anteile 
unverandert la£t, die griinen aber aufnimmt und verseift (vgi. unten). Giefit man 
nun den gelb gefarbten Aether von der alkaiischen griinen Seifeniosung ab, so bat 
man in ibm nur die geiben Farbstoffe, die Karocinoide; von diesen ist der 
eine, das Karotin in Petrolatber, der andere, das Xanthophyii, in Hoizgeist leicbter 
Idsiicb und auf Grund dieser verscbiedenen Losiicbkeit kann man beide trennen 
und im reinen Zustand untersucben. Da zeigt es sicb zunacbst, daB 

1. das Karotin ein ungesMgter Koblenwasserstoff ist von der Forme! 

der in Kristallen erbalten werden konnte, und identisch ist mit dem Faibstoff der 
Mohrenwurzei. Aucb sonst ist es selbst oder sind Isomeie von ibm (z. B. das Lycopiii 
der Tomatenfriicbte) in Biiiten und Friichten weit verbreitet. Aucb im Tierreicb ist 
es zu finden^^*'^)- Das Absorptionsspektrum des Karotins in Alkobol zeigt ein Band 
bei F, ein zweites zwiscben F und etwa bei 1 = 450 pfi, endlieb die End- 
absorption im Violett, aus der sicb bei 420 jxjji noch ein drittes Band beraiishebt. 

2. Xantbopbyll. Bs ist eine gleicbfalls kristaliisierbare Oxydationsstufe 
des Karotins, und besitzt die Formel C^oH-gO^. Das Absorptionsspektrum abnelt 
dem des Karotins, docb sind die Banden gegen Violett verscboben 

Die Karotinoide sollen nach der jetzt meist vertretenen Anscbauung, soweit 
ibre Lichtabsorption in Frage kommt, mit der Assimilation nicbts zu tun baben/'"), 
Sie sind also an dieser Stelle fiir uns weniger wicbtig, als die Chlorophylle, deren 
Bebandlung wir uns jetzt, auf Willstatter fui^end, zuwenden. Um aus der 
Azetonldsung, in der samtiiche Farbstoffe vereinigt sind, und aus der man nacb 
der eben gescbilderten Metbode die Karotinoide abscbeiden kann, nun aucb die 
Chlorophylle rein darzusteilen, benutzt man die merkwiirdige Eigenscbaft dieser, 
sobald sie einen gewissen Keinheitsgrad erlangt haben, nicbt mebr in reinem, 
sondern nur noch in alkohoihaltigem Petrolather loslich zu seio*^). Man gieit die 
Azetonlosung in Petrolather, wascht nun mit Hoizgeist zur Bntfernung des Xantho- 
phyils, und sobald man dann den Hoizgeist durch Waschen mit Wasser ganz ent- 
fernt hat, fallen in dem Petrolather die griinen Farbstoffe in Form einer feinen 
Suspension aus und kSnnen dann dutch Filtrieren von dem karotinhaltigen Petroi- 
ather getrennt werden. Dutch Auf nehmen in Aether und Fallen mit Petrolather 
werden sie dann waiter gereinigt und sind nun frei von geiben Farbstoffen. 

34) Willstatter u. Stoll 1913 Untersuchungen iiber Chlorophyll. Berlin. 
Dies. 1918 Untersuchungen iiber die Assimilation der CO.,. Berlin. 

35) Tswett 1911 Ber. Bot. Ges. 29 630. Tobler 1912 ebenda 30 33. Will- 
statter u. Escher 1910 Zeitschr. f. physiol Chem. 04 47. Ueber Hiimatochrome 
bei Algen: Pringsheim 1914 CoHUs Beitr. 12 413; Geitler 1923 Oesterr. Bot. 
Zeitschr. 7*2 76; Mbvius 1923 Ber. Bot. Ges. 41 237. 

36) IwANowsKi 1914 Ber. Bot. Ges. 32 433. Tswett (zit. bei Willstatter 
1913 8. 156) glaubt auf Grund seiner chromatographischen Adsorptionsmethode, 
dais es mehrere Isomere Xanthophylle gibt. — Mit Xanthophyii ist das Lutein 
des Hiihnereies isomer. 

37) WtllstItter u. Stoll 1918 Anm. 34. — Sie schliejSen auf die nicht 
photische Beteiligung der Karotinoide' an der Assimilation daraus, daS nach Aus- 
schaltung der von diesen absorbierten blau violet ten Strahiung durch ein Gelbfiiter die 
Assimilation ungeschwacht bleibt. Da aber dies Filter die Lichtintensitat herabsetzt, 
hatte eigentlich eine Schwachung der Assimilation eintreten rniissen, Dieser Pun kt 
ist noch weiter zu priifen. Ueber Bef unde Bubers, die vieiieicht fiir eine photische 
Beteiligung der Karotinoide sprechen, Ygl. 1919 Jahrb. wiss. Bot, 5S 525. IwA- 
JsrowsKi (Anm. 36) und Pringshbim (1915 Ber. Bot. Ges. 33 379) sprechen sich wie 
Willstatter gegen die photische Beteiligung der Karotinoide aus. Nach Ivta- 
aSrowsKi solien die Karotinoide die Fun ktion haben, das Chlorophyll vor Oxydation 
durch die blauvioletten Strahlen, die sie selbst absorbieren, zu schiitzen. Vgi. aber 
Buber 1. c. Ueber Karotinoide herbstlich vergilbter Blatter s. Goeeig 1918 Beih. 
Bot. Cbl 35 I 342. 

38) Willstatter u. Hug 1910 Ann. d. Chemie 378 21. Tswett zit. bei 
Willstatter 1913 S. 128. 
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CMoropliylle. So erhalt man die Chlorophyile als „blaEstich.ig-sc]iwarzes“ 
mikrokristaiiinisclies Pulver mit fast metallisehem lieflex. Mg ist, wie sciion Kohl^”) 
angenommen batte, ein wesentlicher Bestandteil, im Molekiil aber nicbt als eiektro- 
lytisch. abspaitbares Ion, sondern in kompiexer Bindung vorbanden. Cbloropbyil 
entbait 4,5 Proz. Ascbe, die aus reiner Magnesia bestebt. Phosphor, Kalium nnd 
Bisen feblen, entgegen anderen Angaben. Dies Praparat bestebt nun, wie scbon 
erwabnt, aus zwei einander sebr nabestebenden Komponenten : 

dem Chlorophyll a 

und dem Chlorophyll b CO,CH,CO,C,oH,, 

Cblorophyii a ist also um zwei Wasserstoffatome reicher und um ein Sauer- 
stoffatom armer als Chlorophyll b. Beide konnen von einander getrennt werden, 
und da zeigt sich, dafi Chlorophyll a biaugriin ist und im sicbtbaren Spektrum 
8 Banden hat, wahrend Chlorophyll b gelbgriin ist und im Spektrum 30 Banden 
fiihrt^^^). Vergleicht man die Absorption sspektren in molekularer und in kolloidaler 
Losung, so sieht man, daJS die Banden in ersterer scharf begrenzt, in Jetzterer aber 
nur die Grenzen der Hauptabsorption im Rot und Violett deutlich sind, und auSer- 
dem die Banden nach Eot bin verschoben erscheinen. Da das Spektrum lebender 
Blatter gleichfalls diese Verschiebung und die unscharfe Giiederung der Absorption 
zeigt, schlossen WillstIttek und Stoll daraus auf den kolloidalen Zustand des 
Chlorophylls in vivo (vgl.. dazu S. 176). 

Besonders wichtig war nun die Aufhellung der Konstitutioii der Chlorophyile, 
die WlLLsTlTTER durch das Studium der mit Alkali entstehenden Mg-haltigen 
Produkte, der sogenannten Phyiline sowie der durch Saureeinwirkung entstehenden 
Mg-freien Abbauprodukte, der sog. Phaophytine gelang, ehe er noch Chlorophyll 
aus der Pflanze im reinen Zustand dargestellt hatte. Bevor wir die Willstatter- 
schen Arbeiten in aller Kiirze summarisch referieren, sei einstweilen als ihr wesent- 
lichstes Ergebnis mitgeteilt, daB es sich bei beiden Chlorophylien um Trikarbon- 
sauren ban del t, deren erstes Karboxyl mit Methylalkohol, deren zweites mit einem 
hochmolekularen Alkohol, dem Phytol verestert ist, und deren dritte Karboxyl- 
gruppe mit Stickstoff des Moiekiils verbunden, ais Laktam vorhanden sein soil. 

Betrachten wir nun zuerst den EinfluB von Aik alien auf das Chlorophyll, 
Es werden zuerst die Bstergruppen verseift. Bei der Verseifung wird der Laktam- 
ring im Chlorophyilmolekul unter Umschlag der griinen Farbe nach Braun ge- 
sprengt; dann sehlieBt sich ein neuer, ahnlicher, aber alkalibestandiger Ring, und 
die jjbraune Phase“ verschwindet wieder. So entstehen die Mg*haltigen Chlorophyl- 
linalfealisalze, die Farbe und Fluoreszenz des Chlorophylls noch zur Schau tragen; 
schiieBlich gelingt es, eine der Karboxylgruppen nach der anderen abzuspalten, und 
endlich resuitiert eine sauerstofffieie, aber gleichfalls noch Mg-haltige Gruppe, in der 
die optischen Eigenschaften des unzersetzten Chlorophylls ebenfalls noch erhalten 
sind, das sog. Aetiophyllin 

NN JSTN 

A A, 

nach WiLLSTATTER die eigentliche Stammsubstanz der Chlorophyile. Da es 
sauerstofffrei ist, ist Mg in dem Aetiophyllin an Stickstoff gebiinden, und zwar 

39) 1898 Bot. Cbl. 78 417. 

40) Hiermit ist die Angabe von Stokes (1864), Sorby (1873) und von Tswett 
bestatigt. Tswett nannte die zwei Komponenten Chlorophyllin a und p, wahrend 
WiLLSTATTER die durch Verseifung des Chlorophylls entstehende freie Karbonsaure 
ais Chlorophyllin bezeichnet. Marchlewski und Schunck haben die beiden 
Korper Alio- und Neochlorophyll genannt, doch scheint es nach Tswett zweifel- 
haft, ob sie a- und b-Chlorophyll rein in Handen batten. Tswett hat 1900 Chloro- 
phyll a kristaliisiert dargestellt. Es besitzt im Blau keine Absorption. Vgl. dazu 
aber Marchlewski 1913 Ann. d. Chemie 895 194. 

41) Chlorophyll a soli nach V, GXTLICK auch im Infrarot noch absorbieren. 
d’Here fand Absorption durch Chlorophyll a im gesamten Ultra violett (zit. nach 
Ursprijho). Wilschkb fand, daB beide Komponenten durch je ein Fluoreszenz- 
band ausgezeichnet sind; das von a liegt bei Betrachtung lebender Zellen mittels 
des Fluoreszenzmikroskops bei X — 680—660, das von b bei X — 658—655 an. 
(S. auch S. 176.) 
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substitiiiert es den Iminowasserstoff (NH) zweier Pyrrolkerne, iiidem es walir- 
scheiElich zugleich dnrch Partialaffinitaten an den Stickstoffatomen zweier anderer 
pyrrolartiger Kerne hangt'^^); diese Kerne sind aber nicht nnr durch Mg, eondern 
aueh nocli anderweitig znsammengehalten, denn nacli Entfernung des Mg, die 
dnrch Sanren gelingt, zerfallt das Molekiil nicht, soadern es entsteht Aetioporphyrin : 
0. fl. N . 

'^l)as Vorhandensein von Pyrrol im Chlorophyll kennt man, seit man be- 
obaohtet hat^=^), dafi ein dnrch Behandlung mit starken Sanren, sodann mit heiiiem 
Alkali aus dem Chlorophyll entstehendes Abbanprodnkt, das Phyiloporphyrin 
HoppE-SByLBRs ‘^0 (ebenso wie das aus dem Bluthamoglobin dargesteilte Hjimato- 
porphyrin) beim Erhitzen Dampfe gibt, die einen mit HCl getrankten Fichten- 
spahn rot farben'^^). 

Ber Blntfarbstoff, Hamoglobin, enthalt ebenfalls 4 Pyrrolkerne: er besteht 
aus dem EiweijSkorper Globin und der damit gepaarten Farbstoffkomponente 
Hamatochromogen. Dies fiihrt Bisen, das analog dem Mg des Chlorophylls 2 Imino- 
wasserstoffe zweier Pyrrolringe ersetzt, und ebenfalls wahrscheinlich dnrch 2 Neben- 
valenzen an die 2 anderen Pyrrole gekettet ist Entzieht man dem Hamato- 
ehromogen Fe, so erhalt man Hamatoporphyrin, dies kann zii Hamoporphyrin 
reduziert werden. Spaitet dieses CO^ ab, so entsteht Aetioporphyrin. Die be- 
merkenswerten Beziehungen zwischen Hamoglobin und Chlorophyll wurden zuerst 
von Verdeil (1851 Compt. rend.) auf Grnnd der falschen Annahme, Chlorophyll sei 
Fe-haltig, ausgesprochen. Die wissenschaftliehe Begriindung dieser Erkenntnis aber 
fiihrt auf Hoppe Seyler zuruck, der die optische Aehnlichkeit zwischen seineni 
Phyllo- und seinem Hamatoporphyrin feststelite (Fig. 29). 


C J) ^ 



Fig. 29. Absorptionsspektren. / von Phyiloporphyrin (in Aether). — 11 von 
Hamatoporphyrin (in Aether). — Nach Marchlewski in Boscoe-Schoblemmers 
Ausf. Lehrbuch der Chemie, Bd. 8, 1901. 


Wir kommen nun zur Besprechung der Einwirkung von Sauren auf das 
Chlorophyll. Burch Saurewirkung, z. B. dnrch Einwirkung des sanren Zellsaftes 
absterbender Blatter, bilden sich branne, nicht mehr fluoreszierende Prodnkte, die 
Hoppe-Sbyler Chlorophyllan nannte. Bei geeigneter Behandlung mit organischen 
Sauren, z. B. Oxalsaure, erreichte aber WillstItter mit seinen Mitarbeitern, da§ 
lediglich das Magnesium aus dem sonst unverandert bleibenden CMorophyllmolekhl 
aus- und an seine Stelle Wasserstoff eintrat. So entstand das ebenfalls braune Phao- 
phytin, das unter Wiederaufnahme von Magnesium oder dadurch, dal^ Kupfer, 
Bisen, Zink an die Stelle des Mg eingefiihrt wird, die griine Chlorophyllfarbe 
wieder annimmt. Behandelt man Phaophytin mit starken Sauren, so wird die 
Phytoiestergruppe verseift, es entsteht so aus dem (auch als Phytylphaophorfoid 
bezeichneten) jPh^ophytin das Phaophorbid. Bei weiterer Behandlung mit Alkali 
wird auch die Methylestergruppe abgespalten, und schlieBIlch erscheinen, wenn das 
Phaophytin nach Vorschrift hergestdlt war, zwei sehr charakteristische Spaltungs- 
produkte, das sog. Phytochlorin e, in Losung olivgriin, und das Fhytorhodin g, 
in Losung rot, beide gut kristalJisierend und von besonderer Wichtigkeit, weil man 
aus dem konstanten vorkommen dieser zwei Produkte daraiif sehlieiSen kann, dajS 
das Chlorophyll tatsachlieh aus deh 2 Komponenten a und b besteht: Chlorophyll a 


42) Bine undere Auffassung, nach der auch ein Hydroxyl am Mg hangen 
soli, vertritt KiJsTBR 1920 Zeitschr. f. physiol. Chemie 110 93. 

43) SCKOTCK u. Marchlewsei 1895 Ann. d. Chemie 288 209. 

44) 18S0 Zeitschr. f . physiol. Chemie 4 139. 

45) Vgl. auch SCHUKCK u, Marchebwski 1895 Ann. d. Chemie 284 81. 


Die Assimilation des Kohlenstoffes bei der autotrophen Pflanze I. 181 

ist namlicli die Mnttersubstanz vom PhytocMorin e und Chlorophyll b die vom 
Phytoriiodm 

Noch sei erwahnt, daiS man beim Verseifen des eben genannten Pbytyl- 
phaopborbids Phaophytin im groSem Maistabe den Alkohol Pbytol darstellen 
kann. Er nimmt der Masse nach etwa ein Drittel des Chlorophyll molekiils in An- 
spruch, ist im iibrigen ein hochmoleknlarer, nicht kristallisierender nngesattigter 
Alkohol mit verzweigtem Kohlenstoffgeriist und wohl nicht ganz geklarter Kon- 
stitution 

Es ist nun noch die Frage zu behandeln, warum sich die Extraktion der 
Blatter mittels Alkohols zur Darstellung des Chlorophylls nicht eignet. 

Wird diese Extraktion nicht sehr rasch vorgenommen, so tritt unter dem 
EinfluS eines Katalysators (Chlorophyllase)^®) Alkoholyse des Chlorophylls ein: das 
Phytol wild abgespalten; an seine Stelle tritt Aethylalkohol und die neue Ver- 
binduDg (das Aethylchiorophyllid) kann in sehbnen Kristallen erhalten werden. 
Diese kristallisierte Substanz ist friiher von Montbverde, aber auch noch an- 
fanglich von Willstatter fiir natives Chlorophyll gehaiten worden ; sie fehlt in des 
im unzersetzteu Chlorophyll, v^de Tswbtt schon lange behaiiptet hatte. Ent- 
sprechend kann man auch Methyl chlorophyllid a und b (vgl. Erklarung zu Fig. 30) 
herstellen, und das native Chlorophyll kann als „Phytyi“ -Chlorophyllid bezeichnet 
werden. 

Was die Farbstoffe der abweichend gefarbten Chromatophoren der braunen, 
roten, blauen Algen betrifft, so enthalten sie neben anderen Pigmenten auch die 
Karotinoide und Chlorophyll. Dies fiihrt aber nach Willstatter bei den Braun- 
algen fast nur die Komponente a, die Komponente b nur spurenweise. Bei ihnen 
kommt auiSerdem aufier den beiden iiblichen Karotinoiden noch das Fucoxanthin, 
sauerstoffreicher als Xanthophyll, vor. Nach Tswett*'*'^) soil aber bei Braunalgen 
auiSer Chlorophyll a eine andere ihnen eigene Modifikation (Chlorophyll y) vor- 
kommen, die Willstatter vermiSte und Wilschkb^') nur in toten Algen auffand. 
ISTach Molisch endlich sollen die Braunalgen, auch die Diatomeen und von 
Blutenpflanzen die Orchidee Keottia (Vogelnest) im Leben iiberhaupt kein Chloro- 
phyll, sondern eine braune Abart davon, das Phaophyll ('Cohn 1865) fiihren, das 
erst beim Tod in Chlorophyll iibergeht Die Potalgen enthalten in den Chromato- 
phoren dieselben Farbstoffe, wie die Blutenpflanzen, verdeckt durch das rote 
Phycoerythrin, das nach MoLiscH ein kristaliisierbarer EiweiBkorper sein soli, der 
in zwei Modifikationen, deren eine fluoresziert, auftreten soli. Einige Florideen 
fiihren auSerdem noch Phycocyan, das nach Molisch ebenfalls ein Proteid sein 
soil. Die Blaualgen endlich fiihren ebenfalls Chlorophyll, die beiden Karotinoide und 
auierdem Phycocyan, einige auch Schizophycoerythrin. — Auf die Farbstoffe der 
Piirpurbakterien kommen wir im Kap. 17 zu sprechen. Als Bakterioviridin bezeichnet 
Metzner^*^) den der CO.^- Assimilation dienenden griinen, gelbrot fluoreszierenden 
Farbstoff (Gemisch) der“sog. griinen Bakterien. Er ist mit Chlorophyll nicht 
identisch, wenn er auch nach Absorption und nach Abbauprodukten ihm ahnelt. 

Sehen wir nun aber von diesen Sonderfallen ab, so ist es als 
eines der wichtigsten Ergebnisse der WiLLSTlTTERSchen Arbeiten 

46) Sie konnen auch dadurch gewonnen werden, daJS man Chlorophyll zu- 
erst mit Alkali, dann erst mit Saure behandelt. 

47) WillstItter u. Mitarbei ter 1919 Ann. d. Ghemie 418 121. 

48) Barenkiaue, Waldziest, Hohlzahn enthalten reichiich, Graser, Platane 
Brennessel aber wen ig Ghlorophyllase. Wichtig ist, da6 WillstZtter auch mittels 
dieses Katalysators Phytol aus dem Chlorophyll abspalten konnte, so dafi jeder 
Verdacht schwinden mujS, als sei dieser wiehtige Alkohol nicht im Chlorophyll 
vorgebildet, sondern erst durch Alkali oder Saurewirkung entstanden. 

49) 1914 Ann. d. Ghemie 404. 

50) 1912 Bevue d. sc. 

51) 1914 Zeitschr. f. wiss. Mikr. SI 338 (Braunalgen, Diatomeen, Neottia zeigeii 
lebend unter dem Fluoreszenzmikroskop nur das Band von a). — Weber 1920 
Ber. Bot. Oes. S8 233. 

52) Mikrochemie; dort Literatur. S. auch S. 225 Anm. 100. 

53) 1922 Ber. Bot. Ges. 40 125. 

54) Ueber die Methodik, die zu den hier genannten Ergebnissen fiihrte, sei 
nur so viel gesagt, da6 die aus verschiedenen Objekten oder denselben Objekten 
unter verschiedenen Bedingungen gewonnenen Losungen der einzelnen Chlorophyll- 
farbstoffe kolorimetrisch mit Losungen der Farbstoffe von bekanntem Gehalt ver- 
glichen wurden. 
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zu buchen, daB bei mehr als 200 griinen Pflanzen aus den ver- 
schiedensten Verwandtschaftsverhaltnissen, Bewohnern der verschieden- 
sten Standorte und Breiten immer dasselbe Chlorop_hyIl gefunden worden 
ist, womit altere Anschauungen von artspezifischen Chlorophyllen 


Fig. 30. 1. Absorption sspektrum des Metbylcblorophyllids a. 2. Absorptionsspektrum 
des Meth^lchlorophyllids b. Losung von je 0,0312 g in 1 Liter Aether in Sehichten- 
dicke von 0,5—160 mm. Bie Absorption sspektren von Chlorophyll a und b 
sind fast ganz identisch mit denen direr Methjd cbloroph yl fide. Will- 
STATTER, Ann. d. Ohemie 385 168. 
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widerlegt sind. Der Ghlorophyllgelialt gewohnliclier griiiier Blatter 
betr%t etwa 0,8 Proz. des Trockengewichts (0,6 bis 1,2) ^^') und 0,3 
bis 0,7 g filr ein Quadratmeter Blattflacbe. In biaBgriinen Sippen 
kann alierdings der Cbloropbjllgelialt bis aiif 15, ja bis anf 3 Proz. 
des Gebaltes normal grtoer Formen berabgeben. Ebenso imterliegt 
der Gelialt an Karotinoiden keinen alizu groBen Scliwankxingen bei 
verscMedenen Gewachsen: Anf das Trockengewicbt entf alien 0,07 bis 
0,2 Proz. Oder 0,03 bis 0,07 fiir das Quadratmeter Blattflaclie. Be- 
sonders beachtenswert ist es nnn weiter, daB auch das Veriialtnis der 
beiden CMoropliyllkomponenten a und b zueinander immer ziemiicli 
dasselbe ist: anf ein Molekiil b treffen drei Molekiile a (genau ist das 

a 

Veriialtnis, das Willstatter mit Q ^ bezeichnet = 2,9) Auch das 

Verhaltnis der beiden Karotinoide zueinander unterliegt nur kleinen 
Schwankungen ; anf 1 Molekiil Karotin kommen IV 2 — 2 Molekiile 
Xanthophyll 

Es ware nun von hocbster Bedeutung gewesen, wenn es geiungen ware, nach- 
zuweisen, dafi sich Cbloropliyll a in b und Karotin in Xanthophyll in der lebenden 
5jelle wahrend der Assimilation umwandeln, bzw. umgekehrt, Umwandlungen, die 
vom ehemischen Standpunkt sehr naheliegend sind, da es sich ja dabei einfach um 
Uebergange einer Oxydationsstufe in eine andere handeln wiirde. Solche An- 
schauungen hatte Willstatter auch zunachst vertreten, und die Umwandlungs- 
fahigkeit ware offenbar ohne weiteres dann nachgewiesen, wenn es gelingen sollte, 
durch gesteigerte Assimilation oder anderweitige Aenderung der Lebensbedingungen 

Q ^ Oder Q-^ zu verandern. Trotz eingehendster darauf gerichteter Versuche ist 

es aber Willstatter und seinen Mitarbeitern nie geiungen, eine wesentliche Ver- 
anderung dieser Verhaltnisse zu erzwingen. „Das Verhaltnis der beiden Chlorophyll- 
komponenten kann nicht, das der Karotinoide nicht erheblich verandert werden/' 
So gelingt es auf diesem Weg nicht, die Umwandlungsfahigkeit einer der beiden 
Chlorophyllkomponenten oder eines der Karotinoide in das andere, wahrend des 
Lebens zu beweisen und erst recht nicht, da^ solche Umwandlung fiir die Assi- 
milation wesentiich ist, Damit ist alierdings nicht gesagt, daiS nicht vielleicht doeh 
dauernd eine Hin- und Eiickverwandlung des Chlorophylls a und b einerseits, 
des Karotins und Xanthophylls andererseits stattfindet, sondern es ist nur nach- 
gewiesen, daiS der Gleichgewichtszustand auch bei weitgehender Abwandlung der 
Assimiiationsbedingungen nicht oder jedenfails nicht wesentiich verschoben wird'"^), 

Jedenfalis ist der Sinn des Vorkommens zweier Chlorophyllkomponenten heute 
noch ganz unbekannt. Willstatter macht darauf aufmerksam, dai die Ab- 
sorptionsbanden von a und b sich nicht decken, sondern einander ausweichen, so 
daB sie Strahlen verschiedener Brechbarkeit ausnutzen^®), 

Wichtig sind des weiteren die Begriffe „AssimiIationszahl“ 
und „ As si mil a tionszeit“, die Willstatter in die 'Wissenschaft 
einfiihrte, nachdem er die Methoden zur Bestimmung des Chlorophyll- 
gehaltes der Organe ausgearbeitet hatte. 

Assimilationszahl ist die Menge assimilierter Kohlensaure, be- 
zogen auf 1 g Chlorophyll — unter bestimmten Bedingungen — nam- 
iich iiberschussiger Licht- und Kohlensaurezufuhr und gunstiger Tempe- 

55) Bei einzelligen Griinalgen kann der Chlorophyllgehalt groBer sein; nach 
Warburg (1922 Zeitschr. f. physik. Chemie 102 235) betragt er bei Ghlorella vul- 
garis, nach WillstItters Methodik bestimmt, 2 ^!^ Proz. der Trockensubstanz, wenn 
es sich um Zellen handelt, die bei Tageslicht erwaclisen sind; bei Schattenzellen 
ca. 4: Proz. 

56) Tswbtt fand das Verhaltnis zwischen seinen Chlorophyllinen auch konstant, 
aber groBer, — 5, Marchlewski hatte fiir sein Neo- und Aiiochlorophyll ein je 
nach den Bedingungen wechseindes VerJaaltnis gefunden. 

57) Kurt Koack 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 3. 

58) Dazu ScHROEDER 1918 Ber. Bot. Ges. fiO (9). 
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ratur. Sie betragt fur gewolmliche Laubblatter 6—9 g Kohlendioxyd. 
Sie ist bei jungen Blattern boher als bei ausgewacbsenen, ist weiter 
voa der Jahreszeit abbangig, ist sodann, worauf wir nocb zu sprecben 
kommen, bei gelben, chloropbyllarmeu Sippen derselben Spezies weitaus 
grQBer als bei grunen. Aucb bei etiolierten, eben ergriinenden Blattern 
ist sie sehr bocb. Jedenfalls konnen wir aus den angefubrten Bei- 
spielen scbon seben, dafi keine Proportionalitat zwiscben Chlorophyll- 
gebalt nnd Leistung nacbzuweisen ist. 

Als Assimilationszeit, die der „Zabl“ umgekebrt proportional ist, 
bezeicbnet WttLSTATTER die Zeit, in der bei bestimmter Temperatur, 
unter tiberscbflssiger Zufubr von Licht und Koblendioxyd ein Mol 
CO 2 durcb ein Mol Obloropbyll zerlegt wird. Sie betragt, urn aucb 
bier ein Beispiel zu nennen, fttr normalgrune Hollunderblatter 28,5 Se- 
kunden, fttr solcbe einer gelbgrunen Varietat aber 1,5 Sekunden. 

Versuclie zur quantitativ^en Bestimmung des dilorophyllfarbstoffes in Blattern 
machte schon Hansen®^). Interessante Angaben iiber den relativen Cbloropbyll- 
gehalt in Sonnen- und Scbattenblattern, sowie in Blattern von verscbiedeneni Ent- 
wickelungsstadium verdanken wir Lubimenko®^), der imter Benutzung eines schon 
von Timirjaseff 1879 verwendeten Frinzips Chlorophyllextrakte spektroskopisch 
untersuchte und verglich mit einem als Einheit gewahlten willkurlichen Extrakt, 
etwa aus 1 g Buchen blattern. Er variierte die Schichtdieke, bis das zwiscben B^ 
und 0 gelegene Absorption sband von gleicher Starke und Breite wie das der Ver- 
gleichslosung war, und setzte dann den Chlorophyll gehalt der Extrakte der Schicht- 
dicke umgekebrt proportional (vgt. aucb Rose). Da das von ihm verwertete Ab- 
sorptionsband auf Rechnung der Chlorophylle im engeren Sinn, nicht der Karotinoide 
zu setzen ist, konnte er auf die quantitative Abtrennung dieser Begleitfarbstoffe 
vom Chlorophyll verziehten. 

Lxtbimenko fand, was schon Jonsson®®) mit unvollkominener Methode ge- 
funden hatte, und was in vielen Fallen der Augenschein lehrt, dafi Schattenpflanzen 
mehr Chlorophyll als Sonnenpflanzen fiihren, und aus der Tatsache, dafi das aucb 
bei etwa gleichem anatomischen Bau von beiderlei Blattern der Fall ist, schloi 
er, dafi bei den ersteren nicht so wohl die Chlorophyll kornzahl als vielmehr die 
Konzentration des Farbstoffes in den Chloroplasten grofier ist. Das Gleiche wird 
erschlossen aus physiologischen Ergebnissen, auf die noch zurlickzukommen ist. 
Sodann fand Lxjbimejstko, dafi in der Gewichtseinheit der Blatter von Nadeiholzern 
wie Kiefer Oder Fichte weniger Ohorophyll zu sein pflegt als in Laubblattern, etwa 
Birke oder Linde, Die Ergebnisse Lubimenkos wurden dann spater unter Ver- 
wendung derselben Methoden von Rose®^) bestatigt. Er fand, dafi bei einer spe- 
zifiseh versehieden hohen Lichtintensitat, die bei Sonnenpflanzen hbher als bei 
Schattenpflanzen liegt, das Maximum von Chlorophyll gebildet wird, und dafi in 
Schattenpfianzen beim Optimum der Beleuchtung mehr als bei Sonnenpflanzen 
entsteht. Beraerkenswert ist, dafi bei Schattenpfianzen die Variation sbreite des 
Chlorophyllgehaltes grofier ist als bei Sonnenpflanzen, und dafi Hand in Hand 
damit eine grdfiere Anpassungsfahigkeit an verschiedene Lichtintensitaten bei 
Schattenpflanzen geht. Bei starker Intensitat der Bestrahlung verwischt sicli der 
Unterschied im Chlorophyllgehalt bei beiderlei Gewachsen (als Sonnenpflanze diente 
Pisum sativum, als Schattenpflanze Teucrium scorodonia). 

^ Neuere mit Willstatters Methoden gefundene Ergebnisse verbffentliehen 
StIlpelt®^) und dann LtikdeoIedh®'^). Die erstgenannte fand, wie schon Lfbi- 


59) 1888 Arb Bot. Inst. Wurzburg S 426. 

60) 1908 Rev, g^n. d. bot. 20 237. Rohere kolorimetrische Untersiiehungen 
liegen z; B, vor von Joksson (1902 Justs Jahrb. 30 11 694) oder nenerdings von 
Henrici (1918 Dies. Basel). Hier wurden ledigiich die Rohchlorophyiiosiingen 
verglichen, also nicht der Gehalt an Chlorophyll s. sir. Hen-RICI fand, dafi der 
Rohchlorophyllgehalt von Ebenenexemplaren versehiedener VViesenpflanzen meistens 
grofier ist als der von Alpenexemplaren, der Gehalt auf gleiches Gewieht bezoe:en. 

61) 1913 ;Ann. sc. n at. 9. s6r. 17 1. 

62) 1922 Medd. fr. Stat. Skogsforsoksamt 18 5. 

63) 1922 Biol. Cbl. 42 337; 1921 8v. Bot. Tidskr. 15 46. LundegIrdh ge- 
iang es aiieh, durch gesteigerte Zufuhr von CO.^ den Chlorophyllgehalt von Blattern 
urn 10 Proz. zu steigern. Anm. bei der Korrektur: Budde 1923 Bot Arch. 4 443. 
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MENKO bei Kiefer und Ficbte weniger Chloropliyll als bei Lanbblattern, im iibrigen 
ebenfalls bei Sonneonadeln weniger als bei Schattennadeln. LukdegIbdh fand 
in den Blattern des Sauer klees (Schafctenpflanze)^ in der Gewi eh tsein belt 1,26, wenn 
bei der Bobne die Chlorophyllmenge mit 1 bezeichnet wurde- LundeGtAEDh fiihrt 
das auf Mangel mechanischer Gewebe und gr56ere Masse des einzelnen Cbioro- 
plasten in den Schatten blattern zuriick. Denn was Zahl und GroJSe der CMoro- 
plasten betrifft, fand Lundeg-aedh, da6 die Schatten blatter zwar weniger Cbloro- 
pbyllkoroer pro Zelle fiihren, dafiir aber, wie schon Lubimenko konstatierte, die 
Orb^e der Korner in Schatten blattern weit betrachtlicher ist. Die Oberflache des 
CMorophyllkorns in den Sauerkleeblattern verhalt sich zu der der Sonnenpflanze 
Nasturtium wie 2,3 zu 1. 

Wir behandeln nun die Frage, ob der Farbstoff aliein oder nur 
in Verbindung mit dem lebenden Protoplasma des Chloroplasten die 
COa-Assimilation besorgt. Schon ofters ist die Behauptung aufgestelit 
worden, der geloste Chlorophyllfarbstoff vermoge anch auBerhalb des 
lebenden Substrates aus Kohlensaure Sauerstoff zu entwickeln. Kny 
hat aber mit der Bakterienmethode dargetan, daJB dem nicht so ist; 
OzAPEK^'^) verfolgte derartige Versuche weiter; er lagerte chlorophyll- 
haltige Oeltropfchen in farbloses Protoplasma ein, aber eine Sauer- 
stoffausscheidung war bei diesen ktinstlich mit Chlorophyll versorgten 
Zellen nicht nachzuweisen. Es ist also zum richtigen Funktioniereii 
des Apparates die plasmatische Grundlage ebenso notwendig wie der 
Farbstoff, und beliebige Teile des Zellplasmas oder andere chemische 
Stoffe konnen die Tatigkeit des Chloroplastenplasmas nicht ausiiben 
Man hat auch vielfach beobachtet, daB einzelne Chloroplasten, aus der 
Zelle isoliert, noch eine Zeitlang fortfahren konnen, zu assimiiieren, 
wahrend das farblose Plasma der Zelle durchaus untatig bleibt. Die 
Streitfrage ^^0? solcbe funktionsfabige Chloroplasten noch von einer 
Piasmahtiile umgeben sein mbssen oder nicht, interessiert uns bier 
weniger, es ist ja klar, daB auf die Dauer nur ein vom Plasma 
umscblossener Cbloroplast assimiiieren kann, und deshalb ist es 
scblieBlich nicht so wichtig zu wissen, wie schnell er auBerhalb 
des Plasmas seine Tatigkeit einstellt. 

Lielit* Als dritten Punkt haben wir die Wirkung des Licbtes 
beim AssimilationsprozeB bervorzuheben. Jede der oben erwahnten 
Metboden zeigt, daB eine Sauerstoffentwicklung nur bei Beleuch- 
tung und nur an der unmittelbar dem Licht exponierten 
S telle vor sich geht. Mit der Gasblasenmethode kann man auch in 
anscbaulicber Weise zeigen, wie die Assimilation abnimmt, wenn 


64) Kny 1897 Ber. Bot. Ges. 15 388. 

65) CZAPEK 1902 Ber. Bot. Ges. 20 (44). 

66) Die Versuche von Feiedel (1901 Compt. rend. 1S2 1131) und Macchiati 
(1903 Revue g4n. bot. 15 20), diese Stoffe zu isolieren, konnen das Gegenteil nicht 
beweisen (Heetzog 1902 Zeitschr. f. physiol. Chemie 35 459. Bebnabd 1904 u. 1905 
Beih. Bot. Cbl. 16 36, 19 59; 1907 Bot. Cbl. 105 652. Molisch 1904 Bofc. Ztg. 
62 1). Ferner ergaben kritische Versuche Willstatters, daS reines Chorophyil, 
kolloidal gelost, Kohiensfere nicht zu zerlegen vermag (Willbtatter n. Stoll 
1918 8. 162, 395, 399). Endlich hatten Usher und Priestley, Schryver, Chodat 
und ScHWEiZBR Aldehydbildung (s. 8. 189) bei Belichtung von Ohlorophyii- 
praparaten (z. B. chlorophyllhaltlgen Gelatinefilmsen) gefunden, lind 
daraus auf Reduktion der COg auBerhalb der Zelle geschlossen. Wie Willstatteb 
u. Stoll 1. c. S. 395 ausfiihren, hat solche Aldehydbildung mit COg-Zerlegung 
nichts zu tun. Irgendwelche Begleitstoffe der Chlorophyllpraparate wurden durch 
Belichtung unter Aldehydbildung zerlegt (vgl. auch Spohr 1913 Biochem. Zeitschr. 
57 103). 

67) Vgl. Kny 1897 Ber. Bot. Ges. 15 388: 1898 Bot. Cbl. 73 426. Ewart 
1898 Bot. Cbl. 75 33. 
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man mit der Versnchspflanze allmahlich vom Fenster nach dem 
Hintergrund eines Zimmers gelit, und wie der Prozefi noch bei relativ 
holien LicMintensitaten, die z. B. unserem Auge das Sehen nocb er- 
lauben (beim sog. „Kompensationspunkte“, wo Assimilation und Atmung 
sick aufheben) zum Stillstand kommt. Es soli jetzt untersucht werden, 
welche Stoffe aus der Kohlensaure entstehen, es soli die Frage nach dem 
„ersten lssiinilatioiisproduht“ diskutiert werden. Die Volum- 
gleichlieit der rerarbeiteten Kohlensaure mit dem anftretenden Sauer- 
stoff (S. 172) gibt in dieser Beziehung Anhaltspunkte : Sie wiirde 
z. B. der Zerlegung des Kohlendioxyds in C und entsprechen. 
Allein gegen die Entstehung freien Kohlenstoffes spricht alle Er- 
fahfung. Alle organische Substanz enthalt neben dem Kohlenstoff 
mindestens noch Wasserstoff, und dieser kann nur dem liberall in 
der Pllanze vorhandenen Wasser entstammen. Nehmen wir nun an, 
es entstanden bei der COa-Assimilation die einfachsten organischen 
Verbindungen, namlich Kohlenwasserstolfe, so mtifite der gesamte 
Sauerstoff aus der Kohlensaure und aus dem Wasser entfernt werden; 
dann miihte aber auch viel mehr Sauerstoff frei werden, als tatsach- 
lich gefunden wird. Zudem haben Versuche von Boussingault*'®) 
gezeigt, da£ Kohlenwasserstoff nicht weiter verarbeitet werden kann. 
Dagegen stimmt das beobachtete Verhaltnis von aufgenommenem 
Kohlenstoff und ausgeschiedenem Sauerstoff gut mit der Bildung von 
Kohlehydraten. Denn wenn wir z. B. die Bildung von Starke Oder 
von Glukose in schematischer Weise versinnlichen wollen, bekommen 
wir folgende Formeln; 

6 CO 2 + 6 H.,0 = CbH,206 + 6 O 2 Oder 

Kohlensaure Wasser Glukose Sauerstoff 

6 CO 2 4- 5 H 2 O = CbHioOs + 6 O 2 

Stilrke ' ■■ ■ 

In beiden Fallen is t das Verhaltnis == 1, wie es die Analysen 

auch zeigen. Tatshchlich ist denn auch die Entstehung von Kohle- 
hydraten bei der Kohlensaureassimilation der griinen Pflanze mit 
grSfiter Sicherheit beobachtet. Die zu ihrer Bildung notwendige Ver- 
arbeitung von Wasser ist nur indirekt nachgewiesen, insofern als 
schon Th. de Saussure“*’) beobachtete, daB die Trockengewichts- 
zunahme der griinen Pflanze erheblich grOJBer ist, als man nach der 
C-Aufnahme erwarten sollte. Der UeberschuB des Trockengewichtes 
fiber die C-Aufnahme muB vom Wasser herrfihren. 

Enter den Kohlehydraten, die beim AssimilationsprozeB ent- 
stehen, ist die Starke am langsten bekannt, weil sie am auffalligsten 
ist. Mit Hilfe des Mikroskopes kann man sie oft schon nach ganz 
kurzer Zeit in den beleuchteten Ghlorophyllkbrnern nachweisen, wenn 
man zuvor daffir gesorgt hat, daB diese beim Beginne des Versuches 
starkefrei waren; das erreicht man, wenn man die Pfianzen einige 
Zeit im Dunkeln verweilen laBt, wodurch nicht nur eine Neubildung 
von Starke verhindert, sondern auch eine AuflSsung der vorhandenen 
erzielt wird. Bringt man ein stfirkefreies Blatt, das dem Stengel noch 
ansitzt, an einem hellen Sommertag fruhmorgens an die Sonne, so 

68) Boussiegault 1868 Agronomie 4 = 300 u. 375. 

69) Th. de SADSsrTRB 1804 JReeherches snr la vegetation (Ostwalds Klassiker 
15 u. 16). 
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kaan man mit Hilfe von Jodlbsung eine von Stnnde zu Stnnde zn- 
nebmende Menge von Starke in ihm nachweisen; am Abend sind die 
Oiiloropliyllkorner derartig mit Starke vollgepfropftj dafi man mit Jod- 
losung sofort eine sciiwarze Farbung erhalt. Znr Ausfiilirung dieser 
„Jodprobe“ (Sachs) ist es zweckmaJBig, das Chlorophyll zn extrahieren, 
damit es die Farbenreaktion nicht verdeckt, nnd namentiich zum 
Nachweis kleiner Starkemengen empfiehlt es sich, diese zu ver- 
kleistern, entweder durch Behandlung mit Chloralhydrat oder mit 
kochendem Wasser^®), — An einem starkefreien Blatt laBt sich auch 
sehr bequem zeigen, dab nur am Licht, nnd anch nnr in den un- 
mittelbar vom Licht getroffenen Partien Starkebildung stattfindet. 
Es genhgt, einen Teil des Blattes durcli Papierstiicke, Korke oder 
dergleichen zn beschatten, urn dann spater diese Gegenstande hell — 
d. h. starkefrei — auf dunklem Grunde abgebildet zn erhalten. Eben- 
sognt kann man aber anch das Blatt mit einer undurchsichtigen 
Schablone bedecken, in der einzelne Partien, z. B. das Wort „Starke^‘ 
ausgeschnitten ist Nach genugender Beleuchtung und Jodbehandlung 
zeigt sich dann dieses Wort schwarz 
auf dem sonst farbiosen Blatt (Fig. 31). 

Anch bei partieller Beleuchtung einer 
einzelnen Algenzelle hat sich gezeigt, dafi 
nun die belichteten Starkeherde Starke 
bildeten, die unbeiichteten in derseiben 
Zelle aber nicht 

Experimentiert man mit verschie- 
denen Pflanzen, so zeigt sich, dafi in 
der gleichen Zeit eine verschieden grofie 
Menge von Starke gebildet wird; hdnfig 
ist diese bei ganzen Familien ungefahr 
gleich. So findet sich bei Solanaceen und 
Papilionaceen sehr viel, bei Papaveraceen, Grassulaceen, Labiaten etc. 
viel Starke, wahrend bei manchen Gentianaceen nnd Iridaceen nur 
wenig und bei Asclepias Cornuti, Allium, Scilla u. v. a. Liliaceen nnd 
Amaryllidaceen sowie manchen Orchidaceen gar keine SUrke auf tritt 

Nun kann man sich aber davon tiberzeugen, dafi auch da, wo 
Starkebildung nicht stattfindet, doch eine lebhafte Sauerstoffentwick- 
Inng am Sonnenlicht erfolgt, nnd dafi auch hier der Sauerstoff das- 
selbe Volum einnimmt wie die zerlegte Kohlensaure. Daraus folgt, 
dafi andere Kohlehydrate gebildet werden. Genauere Ueber- 
legung lafit ferner erkennen, dafi auch bei den starkereichsten Pflanzen 
die znr Beobachtung kommende Starke nicht das erste Produkt der 
C02-Assimilation ist Einmal ist es schon an und fiir sich unwahr- 
scheinlich, dafi sofort ein fester, kristallisierter Korper entsteht, wie 
es die Starke ist, zweitens findet man auch im giinstigsten Falle die 
Starke erst eine gewisse Zeit nach dem Beginne der Kohlensaure- 
zerlegung. So fand Kraus’'"^) die ersten nachweisbaren Spuren von 


70) Bine abgekiirzte nur an Blattern mit geoffneten Stomata verwendbare 
Jodprobe (mit Jodatheij gibt Neger an (1912 JBer. Bot. Ges. 30 93); vgl. auch 
MoTjISCH 1914 Sitzungsber. K. Akad. Wigs. Wien, math.-nat. KL 123 I 92l 

71) ScHROEDER 1921 Bei. Bot. Ges. 39 (6), 

72) A. Meyer 1885 Bot. Ztg. 43 417. 

73) Kraus 1869 Jabrb. wiss. Bot. 7 511. Benecke 1921 Zeitschr. f. Bot. 
13 417. 



Fig. 31. Assimilationsversuch 
mit dem Blatt von Ariopsis pel- 
tata. Verkleinert. 
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Starke bei Spirogyra 5 Minuten nach Begina der Beleuchtung und 
ia anderen Fallea aocb spater; die Bakterieaaiethode aber zeigt, daB 
die Zerleguag der KoUeasaure ai o m e a t a a aiit der Beleuchtuag be- 
giaat. Es rnttssen also offeabar allgeaieia zuaacbst Ibsliche Assimi- 
latioasprodukte gebildet werdea, uad aus diesea eatstebt erst sekuadar 
die Starke. A. Meybk’^) bat durcb cbeaiiscbe Aaalyse gezeigt, daB 
ia den starkefreien Pflanzea groBe Meagen von loslicbea Koble- 
bydratea, sowobl reduzierenden wie nicbt reduzierenden, gebildet 
werdea, und daB aucb in den starkereicbsten Pflanzea Zucker sich 
vorfinden. A. F. W. ScHrMPEn’^) bat diese Eesultate bestatigt und 
aus ibnen folgenden ScbluB gezogen: Der Unterscbied in der Starke- 
biidung bei den verscbiedenea Pflanzea liegt nicbt etwa in einer 
verscbiedenen Intensitat der Assimilation, sondern darin, daB die 
einen Koblebydrate gelost aufspeicbern, wSbrend die anderen sie in 
Starke verwandeln; desbalb spricbt man von „Starke“- und von 
„Zuckerblattern“ (vgl. S. 194). Aucb konnte gezeigt werdea, daB 
viele ftir gewobnlicb stSrkefreie Pflanzea Starke bilden, wean der 
bei der Assimilation entstandene Zucker in genilgend starker Kon- 
zentration vorhanden ist. Eine solcbe aber kann auf verscbiedenem 
Wege erzielt werden. Einmal durcb Abtrennen der Blatter vom Stengel, 
also durcb Verbinderung der Auswanderung der gebildeten Koble- 
bydrate, dann durcb Verwendung einer koblenskurereicben Luft, die 
eine Steigerung der Assimilationsintensitat bedingt^**) oder^^) drittens 
durcb Zuftthrung gewisser Koblebydrate von auBen ber; so gelang es 
z. B. ScHiMPEE ’*), die normal starkefreie Iris germanica auf einer 
20-proz. Zuckerlosung zur Starkebildung zu bringen. Diese Methode 
war aber scbon vorber durcb Bohm’®), und wurde weiterbin von 
A. Mevek, Laueent, Klebs and Teeboux”) mit vielem Erfolg in 
der Art verwandt, daB zuvor starkefrei gemachte Pflanzen im Dunkeln 
auf Zuckerlosungen zur Starkebildung gebracbt warden. Die Starke- 
bildung hat demnach mit der Assimilation der Kohlensaure 
direkt nicbts zu tun; sie tritt vielmehr in alien Cbromatopboren, 
ob sie Chlorophyll ftihren oder nicbt, ob sie am Licht oder im Dunkeln 
weilen, stets dann auf, wenn die loslichen Koblebydrate in sebr groBen 
Mengen in den Zellen angehauft werden. Die Konzentration der 
Zuckerarten, die zur Starkebildung fiihrt, ist indes bei verscbiedenen 

74) SCHIMPBK 1885 Bot. Ztg. 43 737. 

75) Deber die Art der in Znckerbiattern gespeicherten loslichen Koblebydrate 
vgl. Kylix 1918 Zeitscbr. f. physiol, Cbemie lOl 77. Tulipa speichert im wesent- 
licben d-Glukose, Gentiana ein unbekanntes linksdrehendes Saecharid. Meyer 
batte in Yucca Sinigrin als Vertreter der Starke gefunden. Bei gewissen Braun- 
ajgen wird die dieser Grnppe fehlende Starke dlireb das losliehe Koblebydrat 
Laminaria ersetzt (Kynix 1915 ebenda 94 337). 

76) Godlewski 1877 Flora 60 218 (bei Musa und Strelitzia). Schtmper 1885 
zit. in 74 (bei Iris). 

77) Bei zu stark gesteigerter Konzentration der Zuckerlosung kann durcb 
Wasserentziebung umgekehrt Verzuckerung etwa vorhandener Starke erfoigen. 
LTrxDEGARDH 1914 Jahrb. wiss. Bot. 63 421, und Horx zit, unter 80. Ueber 
SehlieBzellen vgl. S. 76. 

78) B6hm 1883 Bot. Ztg. 41 33. 

79) A. Meyer 1886 Bot Ztg. 46 81. Laurent 1887 Bull. soc. bot. Be!g. 26 
243. Klebs 1888 Unters. Tubingen 2 489. Teeboux 1909 Ber. Bot. Ges. 27 428 
n. 507. Vollstandige Zusammenstellung bei Schroedbr zit. Anm. 82. Negativ 
verlaufene Versuehe, Starkebildung aus Polyamylosen zu erzwingen, beschreiben 
Pringshbim u. MijtLEE 1922 Zeitsehr. f. pliyaiol. Cheraie 18 236. Ueber Zucker- 
aufnahme und Starkebildung in Pollen : Tischlee 1917 Zeitsehr. f. Bot. 9 417. 
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Pflanzen eine verscliieden Die genannten und andere Antoren 

zeigten ferner, daB auBer Dextrose und Layulose, die bei sebr yielen 
Pflanzen eine Starkebiidung heryorbracliten, ancb andere KoMebydrate 
(Mannose, Galaktose, Saccharose), ja sogar Alkohole, wie Glyzerin, 
Mannit, Erytlirit, Adonit, Sorbit (wenigstens bei ge wissen Pflanzen) 
in gleichem Sinne wirken. Gerade der Umstand, daB Glyzerin bei 
sehr yielen Pflanzen in Starke umgewandelt werden kann, zeigt 
nns atif das deutlichste, daB man ans diesem Erfolg keine Schliisse 
riickwarts ziehen kann in dem Sinne, daB alle znr Starkebiidung yer- 
wendbaren Stoffe nun auch bei der COs-Zerlegung entstehen muBten ; 
denn fiir Glyzerin ist noch nie eine Bildung im AssimilationsprozeB 
sichergestellt worden. Sofern also losliche Kohiehydrate yor dem 
Auftreten yon Starke nachweisbar sind, wird man jene als erste nach- 
weisbare Assimilationsprodukte bezeichnen. Falls das nicht der Fall 
ist, bleibt yorlaufig nichts ubrig als die Starke so zu nennen. 

Pormaldehydliypotiiese. Man bat sicb an dem Befund, dafi zunacbst Kobie- 
hydrate®^) entsteben, nicbt genugen lassen, gewiJS mit Eecbt wies man auf den 
komplizierten Ban dieser Stoffe bin nnd suebte nacb einem einfacberen Eorper, 
der zuerst entsteht. Die Bestrebungen das erste Assimilation sprodukt zn finden, 
gehen bis auf Liebio (1843) zuriick, der eine stufenweise Eeduktion der Koblen- 
saure annahm, die iiber organiscbe Sauren (Oxalsaure usw.) zur Bildung der Koble- 
bydrate fiibren sollte. Berthelot (1869) nabm im Gegensatz dazu sprungweise Ee- 
duktiou an: aus Kohlendioxyd entstebe Koblenoxyd, aus Wasser Wasserstoff und 
diese beiden treten zur Gruppe CH^O zusammen, in der, worauf zuerst BoussiNnATOT 
bin wies, die drei Eiemente im seiben Verbaltnis wie im Traubenzueker gegeben 
sind. Es folgte die altberiibmte Formaldebydbypotbese Baeyers (1870). Da der 


80) Die Erage ist desbalb kompliziert, weii nicbt feststebt, ob diese spezifiscb 
verscbiedene Konzentration des Zuckers in der gesamten Zelie, im Protoplasma, 
Oder nur in dem Cbloropbylikorn vorbanden sein mun, damit Starke sicb biidet. 
Letzteres kann nur dann der Fall sein, wenn die Grenzschicht zwiscben Cbloro- 
piasten und Protoplasma semipermeablen Cbarakter besitzt. Weitere Komplikationen 
entsteben da, wo Pyrenoide vorliegen. Interessante, aber lediglicb tbeoretiscbe 
Ausfubrungen iiber diese Fragen bringt LunrnBolRDH (1914 Jabrb. wiss. Bot. 53 
421), einen schonen Anlauf zur experimentellen Bebandlung des Problems macbt 
Schroeder mit der S. 187 genannten Beobacbtung lokalisierter Starkebiidung in 
partieli beiicbteten Zellen. — Sodann ist zu bedenken, daB sicb eben gebildete, 
vielleicbt nocb kaum nacbweisbare Starke in losiicbe Koblebydrate umwandeln 
konnte, solebe braucben also keineswegs immer Vorstufen der Starke zu sein. 
Wicbtig ist der Befund von Schroeder und Horn (S. 195), daB bei Wasserveriust 
der Blatter sicb Starke in Eobrzucker umwandelt. Hiernacb muB man entweder 
annebmen, daB die Grenzkonzentration des gesamten Zuckers, die Starkebiidung 
bedingt, sicb mit dem Wassergebalt des Blattes andert, oder aber daB nicbt die 
Konzentration des Gesamtzuckers, sondern die der Hexosen allein fiir die Starke- 
biidung maBgebend ist. 

81) Die friiber als Grana bezeicbneten (vgl. aucb S. 176) olabnlicben Ein- 
schliisse der Chloroplasten nennt Meyer (1917 Ber. Bot. Ges. 35 586 u. 674; 1918 
■30 5 u. 225) jetzt Assimilationssekret. Sie sollen wahrend der Assimilation ent- 
stehen, sina jedenfails kein fettes Gel, vielleicbt besteben sie zum Teil aus Alde- 
byden (Hexylenaldebyd uswA Falls wirklicb auBer Kobiebydraten noch et was 
Assimilationssekret standiges Nebenprodukt der Assimilation sein sollte, miiBte der 
Assimiiationsquotient etwas groBer als 1 sein. Vielleicbt aber wiirde nacb Scbroeder 
die Abweicbung von 1 innerbalb die Feblergrenzen der Metbode zur Bestimmung 
des Quotienten fallen. Aucb Tropfen in den Mesopbyllzellen immergriiner Blatter, 
die man friiber als fettes Gel ansprach, sollen keines sein. Danacb ware jedenfails 
Gel als Assimilationsprodukt in Blattern boberer Pflanzen bislang nicbt nach- 
gewiesen. — Ueber Fukosan, das ein Abfailstoff bei der Assimilation von Braun- 
algen sein soli vgl. Kylin 1918 1. c. 70 10, 

82) Nacb Bchroejder 1917 Hypotbesen fiber den chemiscben Vorgang bei 
der CO^- Assimilation. Jena. Baeyers Formaldebydbypotbese wurde publiziert: 
1870 Ber. Cbem. Ges. 3 68. 
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Blutfarbstoff Kohlenoxyd zu binden vermag, vermutete- er vom CWoropliyll das- 
selbe. Unter deni Einilui^ des Lichtes solite sicb Koblensaure in Koblenoxyd und 
Sanerstoff zersetzen. Das Chlorophyll solite sich, wie das Hamoglobin mit Kohlen- 
oxyd verbinden xind dies dann unter Aufnahme von Wasserstotf in Eormaidehyd 
iibergeheii. Die Analogie des Chlorophylls mit dem Blutfarbstoff wird man heute 
nicht mehr gelten lasseo '^-% auch ist nicht wahrscheinlich, dafi Kohlenoxyd als 
Zwischenprodukt auftritt, weii die Pflanze dies nicht zu verarbeiten vermag'"'^). 

Eelenme YERs {Schema geht iiber Ameisensaure : H ^CO,, + H.D = CH.^ O., + H., 0.> ; 

== H,0 + 0; CH^O. + H.O = CH,0 + H,0, = H,0 + 0. Seitdem 

schvviodet “die Ameisensaufe nicht mehr aus der Diskiission bis in die neueste Zeit®^). 
Auch tritt hier ziim erstenmal in der Geschichte dieser Spekixlationen Hydro- 
peroxyd H.>02 auf. Bei Bach sodann, der auch Anhanger der Formaidehydhypo- 
these ist, findet sich zum erstenmal eine Perkohlensaure: aus 3 Mol. Kohlensaure 
soli 1 Mol. Formaldehyd und 2 Mol. Perkohlensaure CH^O^ hervorgehen, die in 
C0.„ 0.„ HgO zerfallen. Bahes^*^) Anschauungen, die, wie ISchroeder sagt, eine 
Vermittung zwischen Liebig und Baeyer vorstellen, sind kiirz folgende: Kohlen- 
saure geht fiber Oxal- und Ameisensaure in die einfaehste Alkohohaure, namiich 
Glykolsaure fiber, die dann zu Formaldehyd wird oder direkt zu Synthesen von 
Zucker oder Aepfel-, Zitronensaure dient. — Bchon mehrere der genanhten Forscher, 
sowie mehrere andere, fiber die Sghroeder berichtet, miissen mit dem Eingreifen 
von freiem Wasserstoff rechnen. Dieser soli entweder diirch Spaltung von Wasser 
mittels Sonnenenergie entstehen, oder aus organischen Stoffen stammen. 

Wenn dann auf die eine oder andere Weise Formaldehyd entstanden ist, so 
steht der Synthese dieses Stoffes zu Zucker keine Schwierigkeit entgegen. Es 
haben schoii Bcjtlerow und Low^") mit Hilfe von Basen eine solche Konden- 
sation ausgefuhrt, wobei die sog. Formose, ein Gemiseh von Zuckern der Zusammen- 
setzung CgHj^O^/erhalten wurde. In neuerer Zeit ist auch noch in anderer Weise 
eine solche Synthese ausgeffihrt worden^®). Die einen Forscher nehmen an, daB 
sich Formaldehydmolekiile alsbald zu 6-gliedrigen C-Ketten oder, falls Pentoseii 
entstehen, zu 5-gliedrigen zusammenschlieBen, andere nehmen Entstehiing von 
Triosen (Glyzerinaldehyd, Dioxyaceton) an, die sich zu Zucker (Glyzerose) konden- 
sieren konnten, auch Glykolaldehyd wird als Zwischenprodukt angenommen, und 
endlieh konnte Giyzerin intermediar entstehen, da dies bei Oxydation Triosen 
liefert, die H exosen bilden konnten. 

Das Bedenken, daS Formaldehyd giftig ist, spricht nicht gegen die GH.,0- 
Hypothese. Die Giftigkeit scheint fibertrieben worden zu sein; gasformiges Form- 
aldehyd wirkt insbesondere auf chlorophyllhaltige Organe nicht sehr schadlich. 
Aul^erdem hat BoKORNy®*^) im Dunkeln bei Spirogyra auf Kosten von Formaldehyd 
Starke entstehen sehen, wahrend Grafe®*’) bei Phaseolus Zucker fand (hier soil 
Formaldehyd gerade die St ark ebiidung heramen). 

Fiir die Annahme, daB Formaldehyd das erste Assimilationsprodukt ist, 
spricht tatsachlich vielerlei. Unter anderem der Befund, daB unter dem EinfiuB 
stiller elektrischer Entladungen oder eiiier an ultravioletten Strahlen reichen 
Energiequelle , auch durch Badiumemanationen, Kohiendioxyd zu Formaldehyd 
reduziert werden kann, und man braucht nur eine Verschiebung der spektralen, 
Empfindlichkeit der Reaktion innerhalb der griinen Zelie, etwa durch das Chloro- 
phyll anzunehmen, urn zu einer solchen Reduktion auch durch sichtbare Strahlung 
zu gelangen-’'^). Man hat vielfaeh auch versucht, den Formaldehyd direkt als 

83) WiLLSTiTTER u. Stoll 1913 S. 44 zit. in Anm. 34. 

84} Auch L5 b (1908 Landwirtsch, Jahrb. ^55 541) nimmt CO als Zwischen- 
produkt an: 

CO -f H.,0 = CO.> -I- H., (Wasserspaltimg) 

GO 4- K, OHIO. “ 

85) Hofmann 1918 Ber. Chem. Ges. 51 1389, 1398. 

86) 1913 Naturwissensch. 1 474. 

87) 4886 Journ. f. prakt. Chemie 51 (1886 Bot. Ztg. 44 849). 

88) Ygi. Grafe 1911 Biochem. Zeitschr. 32 114. Weiteres bei Schroeder; 
vgl. auch Janert 1922 Bot. Archiv 1155. 

89) Bokorny 1911 Biochem. Zeitschr. 86 84. Die Starkebildung erfolgte in 
0,001 -proz. Formaldehyd; 0,005 Proz. ist noch giftig. Grafe 1911 Biochem. 
Zeitschr. 82 114. 

90) Vgl. hierzu den folgenden Passus aus einer Arbeit von Schaum: Ob das 
System CO^, H,,0 im eigen en ultravioletten Resonanzgebiet zu einer photoehemischen 
Umwandiung in eine peroxydartige Verbindung befahigt ist, und das Chlorophyll 
nur sensibilisierend die spektrale Empfindlichkeit der Reaktion verschiebt, miissen 
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Assimilationsprodukt naclizuweisen, aber aile Versucbe in dieser ; Eiclitung sind 
mMungen, Wo man Formaldehyd gefunden hat^ feblte jeglicher Naciiweis, daiS 
er bei der Kohiensaureassimilation entstanden war, und wo man giaubte, ibn in 
Biattern ais Folge des Assimilationsprozesses nacbgewiesen zu baben, ist man un- 
ziiveiiassigen Keagentien zum Opfer gefallen ‘^9* Andererseits kann man sagen, 
daS soicbe negati^^e Befnnde keineswegs geeignet sind, mm die Formaidebydbypo- 
these zu stiirzen, da dieser Stoff aisbald, sozusagen in statu naseendi, welter ver- 
arbeitet werden konnte, so dalS er sicb dem Hacbweis enizieben muS. 

Aucb neiiere Forscber gelangen vielfacb zu einer Bestatigiing der Form- 
aldehydbypotbese, alien voran Willstattek, der von den folgenden Ueberiegungen 

ausgebt: Der Assimilationsquotient, (vgl. S. 172) ist von der Zusammen- 

setzung der normalen Fndprodukte der Assimilation abbangig, und falls in diesen 
das Verbal til is von Wasserstoff zu Sauerstoff, d. b. der Eeduktionsgrad so ist, wie 
in den Koblebydraten, so miifi er gleicb 1 seln. Aus der Tatsacbe, daS dem so 
ist, bat man ja auf Koblebydrate als normale Endprodukte scbliefien konnen. Ge- 
lingt es nun aber, durcb experimen telle Bingriffe zu erreicbeii, daS der normale 
Gebalt an Zwiscbenprodukten sicb andert, dafi sicb z. B. soicbe in grolier Menge 
auf Kosten der Endprodukte ansammeln, so wird dadurcb der Quotient ebenfalis 
nicbt beeinfiufit werden, wenn aucb die fragiicben Zwiscbenprodukte den Ee- 
duktionsgrad der Kohiehydrate baben,^wie z. B. Formaldehyd, anderenfalls aber, 
fails es sicb um Sauren bandelt, wird ibre Anbaufung sicb in der Aenderung des 
Quotienten geitend macben miissen. Nim geiang es unter keinen Umslaiiden, eine 
Anderimg des Quotienten zu erzwingen, zumai aucb nicbt bei starkster „Belastung“ 
des Assimilation sapparates, so z. B. in Versucben von vielstiindiger Dauer bei 
45000 Lux Beiiebtung und starker Kohiensaureversorgung, wobei man am ebesten 
auf Starke Ansammiung von Zwiscbenprodukten reebnen kann. Willstatter 
scblieBt daraus, dai die „Kohlensaure desoxydiert wird zur Eeduktiousstufe des 
Eohienstoffes skbst, d. b. zur Formaldebydstufe^^, und zwar aller Voraussicbt nacb 
zu Fornaaldebyd selbst. (Kritik bei Schroeder Anm. 58.) 

Im einzelnen bat sicb dann Willstatter auf Grand seines reicben experi- 
mentellen Materials folgende Vorstellung gebiidet: 

Clilorophylikohleiislliireverbinduiig. Die Koblensaure lagert sicb dem Chloro-' 
phyll in den Cbromatopboren an. Die Annabme einer soiehen Cbiorophyllkoblen- 
saureverbindung‘*“) grundet sicb auf die Beobacbtung, daB wasserige, d. b. koiloidaie 
Obloropbyilosungen mit Kohlensaure eine soicbe Verbin dung eingeben. Die Ver- 
bindung des Cbiorophylls mit der Kohlensaure soil durcb das Mg- Atom vermitteit 
werden. Nun soil die Lichtenergie eine Umlagerung der Atome in dieser Ver- 
binduiig bewirken, derart, dafi eine isomere iieroxydiscbe Verbi n dung en tstebt, ge- 
eignet zum freiwilligen ZerfalL und es soli dann iinter der Mitwirkiing eines Kata- 
lysators, auf den wir nocb zu sprechen kommen, sicb Formaldehyd unter Elick- 
biidung des Chlorophylls abspalten. Ob nun direkfe sicb Formaldehyd bildet oder 
ziierst Ameisensaure als Zwiscbenglied, jeden falls wird ein solchesv falls es entstebt, 
nicbt frei, sondern erst, wenn aus einem Mol Koblendioxyd der gesamte Sauerstoff 
entbunden ist, wird das Chlorophyll fiir die Aufnabme und Umformung eines 
neuen Mols. Kohlensaure disponiber — das ergibt sicb, wie scbon erwabnt, aus der 
Konstanz des Assimilationsquotienten. 

Wir geben zu weiteren Anscbauungen liber, die aucb die Fluoreszenz des 
Chlorophylls mit in Eiicksicht zieben, und halten uns dabel im wesentlicben an 
die Arbeften Kurt Noaoks^*’), wo andere Literatur naebzuseben ist. 

Fhotodynamik. Ais „Licbtkatalysatoren“ oder als p b o t o d y n a m i s eh wirk- 
same Stoffe bezeicbnet man soicbe, die strablende in ebemiscbe Bnergie umformen, 

besondere Versucbe entscbeiden. Wabrscheiniicber ist die Annabme, dalB der 
Kohiensaurekomplex durcb die Anlagerung an die CHorpbylimolekel eine derartige 
Beeinflussung der Eiektrovalenzf elder erf^rt, daiB er jene spezifiscbe Liebtwirkung 
erleiden kann {1918 Ber. Cbem. Ges. 51 1372). Zit. nacb Schroelee Anm. 58. 
VgL Tswett 1911 Zeitscbr. f. physik, Cbemie 76 413. 

91) Literatur bei ISchroeder 1. c. und WillstItter u. Stoll 1918 1. c. Nacb 
Spohr (1913 Biochem. Zeitscbr. 57 95) entstebt im Eflanzenkorper Formaldehyd 
„pbotolytiscb“, d. b. bei Beiiebtung aus den versebiedensten organiseben Sauren. 

92) Bine Gbloropbyiikobiensaureverbindung batten aucb Hoppe-Seyler (1879) 
und Hansejst (1888 Arb. Bot. Inst. Wurzburg 3) vermutet. 

93) Noack 1920 Zeitscbr. f, Bot. 12 273. Vgl. aucb Metzner 1919 Biochem. 
Zeitscbr. 100 33. 
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iind bei Beleucbtung ilirer mit lebenden Zellen bescbickten Losmsgen diese scbadigea 
Oder toten, jedenfalls imstande smd, bestimmte physiologisciie Wirkungen auszu- 
iosen z. B. Atmungsfarbstoffe zu oxydieren (vgl. Kap. 16), Brotopiasmastromungen 
zii hemmen usw., wahrend im Dunkeln solche Wiikiingeii ausbieiben oder eventueil 
nur bei viei starkeren Konzentrationen sicJh. geitend macben. Mierber geboren 
einmal fiuoreszierende organiscbe Farbstoffe, sodann Scbweriaetailsalze, und beider 
Wirksamkeit benibt auf Hauers toffubertragung. Es war nun cbeiniscberseits scbon 
festgesteilt worden, daB bei der Belicbtimg fluoreszierender Parbstofflosungen 
eine Peroxydbiidung stattfindet, und Noack konnte welter ermitteln, daB eben 
diese Peroxydbiidung und dann folgende Hauerstoffiibertragung des Peroxydsauer- 
stoffes die pbotodynamiscbe Wirksamkeit bedingt — wabrend bei metaiiiscben 
Kataiysatoren keine Peroxydbiidung stattbat und sicb nacb Noack aucb nicbt die 
cbarakteristiscben pbysiologiscben Wirkungen erzielen lassen, wie mit den fluore- 
szierenden Farbstoffen. Wir konnen uns auf die groBe Frage nacb der Pboto- 
dynamik an dieser Stelie nicbt welter einlassen, sondern wenden uns gleieb der 
Frage, die scbon Hausmann, Gicklhobn®^ und andere Forscber aufgeworfen 
batten, zu, inwieweit etwa die Kolle des fluoreszierenden Farbstoffes Cbioropbyll 
ebenfalls eine pbotodynamiscbe zu nennen sei. 

Noack bat sicb nun unter Hinweis auf abnlicbe Anscbauungen von Wokeb, 
•auf die wir aber wegen des Mangels jeglicben experimentellen Beweismaterials nicbt 
eingehen wollen, die Ansicbt gebildet, daB aucb das Cbioropbyll im Licbt unter 
Sauerstoffaufnabme ein Peroxyd werde, das dann, indem es selbst reduziert wird, 
aucb seinerseits als Reduktionsmittel auf die Koblensaure wirke, die dadurcb in 
eine kondensationsfahige Gruppe HgCO iibergefilbrt werde. Die Halfte des Sauer- 
stoffea. der bei der Wirkung von Cbloropbyilperoxyd auf Koblensaure frei wird, 
entweicbt, die andere bewirkt die Bildung von neuem Cbloropbyilperoxyd, worauf 
der Vorgang weiter gebt. 

Noack beruft sicb bierfiir auf den Befund von Wislicenus, daB Kalium- 
bikarbonat durcb Wasserstoffsuperoxyd reduziert wird zu Kaiiumformiat. Lange 
bekannt ist es ja, daB Wasserstoffsuperoxyd auf Mangani- und Ferrisalze, ferner 
auf Superoxyde unter Sauerstoffentbindung und eigener Keduktion reduzierend 
wirken kann. 

Spater formuliert dann Koack seine Auffassung nocb etwas scbarfer, indem 
er diese ersten Pbasen der Kobiensaureassimilation in mebrere Vorgange zerlegt: 
1) den sog. photocbemiscben Primarvorgang, d. b. Umformung des Cbloropbyiis 
unter Sauerstoffaufnabme in ein Peroxyd ; 2) die sog. Akzeptorbildung, d. b. obne 
Licbtzufuhr erfolgende peroxjdiscbe Umwandlung der Koblensaure, und endlich 
•3) die Sekundarreaktion, d. b. gegenseitige Keduktion beider Peroxyde unter Bil- 
dung der kondensationsfabigen Gruppe 

Blackmansche Reaktioii. Eine scbarfe Scbeidung der Vorgange bei den ersten 
Stadien der Assimilation in solcbe, bei den en das Licbt Arbeit leistet, und solcbe, 
die obne wesentlicbe Warmetonung verlaufen, ist nun aucb fiir Warbuegs An- 
scbauungen kennzeicbnend^®). Die Koblensaure ist als solcbe nicbt reaktionsfabig'*^!, 
sondern wird erst in eine reaktionsfahige, iibrigens unbekannte Form, in einen 
„Akzeptor“ ubergefubrt, durcb die sog. BLACKMAJsrscbe Eeaktion, und in dieser Form 
adsorbiert an den Grenzscbicbten zwischen den gefarbten Bestandteilen der Cbloro- 
phyllkorner und ihrer ungefarbten bydroiden Phase. Dies ist ein im Dunkeln und 
langsam verlauf en der cbemiscber Primarvorgang, der etwa der Akzeptorbildung 
Koacks entspricbt. Als photocbemiscber Primarvorgang ware zu bewerten die 

94) 1914 Sitzungsber. Akad. Wissenscb. Wien, matb.-nat Kl. 12S I 1221. 

95) 1919 Biocbem. iieitscbr. 100 230,* 1920 103 188. 1921 Naturwiss. 354. 

[Interessant ist folgender Beleg: Bei bober Intensitat der Belicbtung und starker 
COa-Zufubr leistet in einem bestimmten Zeitabsebnitt kontinuierlicbe Beieucbtung 
dasselbe, wie in termittierende bei bober Wecbselzabl (8000 pro Minute); d. b. 
wabrend der Dunkelperiode bat sicb Akzeptor angehauft. Waebueg 1919 Biocbem. 
Zeitscbr. 100 262.] Die WAEBUEeschen Ergebnisse entstammen Versucben mit Eein- 
kuituren der einzeliigen Alge Cblorella in JSfahrsalzlosungen. Die Assiniiiations- 
groBe wurde an der Druckanderung im Kulturkoiben iiber der Nabrlosung ge- 
messen; die Druckanderung erfolgt durcb die Verscbiedenheit der Absorptions- 
koeffizientea von pa und COg in den Nahrlosungen, falls COg als Koblensaure- 
guelle dient. --- Karbonat-Bikarbonatgemiscbe der Koblensaurezufubr, so 

ist der Partialdruek des COg annabernd konstant und Druckanderungen nur auf 
das Konto von Aen derung des 0.2-Partialdruck8 zu setzen. 

96) WiLLSTATTEE batte die Frage offen gelassen, ob Koblensaure selbst oder 
ein Deri vat in Eeaktion mit Cbioropbyll tritt. 
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Aiifnabme der Licbtenergie durcb das Chlorophyll, und seknndar schlMt sich dami 
die Uebertragung dieser Kuergie auf die an den Orenzschichten adsorbierte reaktions- 
fahige Xohlensaure an; hier leistet das Licht chemische Arbeit, in dem es Um- 
lagerungen im Kohlensauremolekiil, durch welche aus diesem eine kondensations- 
fahige Oruppe gebildet wird, bedingt. Da es sich um Grenzsehichtenreaktionen 
handeit, in ChlorophyllosuDgen au^erhalb der Zelle aber solche Grenzschiehten 
fehlen, ist es ohne weiteres begreiflich, daiS Kohlensaurereduktion durch Ghlorophyll- 
Idsungen aufierhalb der Zelle nie nachgewiesen werden konnte. 

Hieraus ergeben sich interessante Konsequenzen : Auch chemiseh mdifferente 
Korper miissen durch Verdrangung des adsorbierten Kohlensauredeiivates von den 
Grenzfiachen die Assimilation hemmen, und zwar werden dann die Hemmiingen 
bei gleicher Konzentration der untersnchten Stoffe im Verhaitnis der Adsorptions- 
konstanten zunehmen. Fiir verschiedene Urethane konnte tatsacMich nachge- 
wiesen werden, daJS diejenigen bei gleicher Konzentration am starksten hemmen, 
die die hochsten Adsorptionskonstanten haben. Auch andere Narkotika hemmen 
umsomehr, je starker sie die Oberflache, an der die Eeduktion der Kohlen- 
saure stattfindet, blockieren. Ganz anders wirkt z. B. die Blausaure, die nur 

sehwach adsorbiert wird, aber in sehr geringer Konzentration Mol| die 

Assimilation gewaltig hemmt. Falls sie auch durch Oberflachenwirkung hemmen 
wiirde, konnte sie bei ihrer niedrigen Adsorptionskonstante erst bei lOOOmal so 
starker Konzentration die gleiche Hemraung auslosen; fiir sie nimmt Warburg 
an, daB sie 8chwermetalie, und zwar Bisen, die fiir die BLACKMANsche Eeaktion 
notwendig sind, ohne die also nach der Annahme Warburgs die Ueberfiihrung 
der Kohlensaure in reaktionsfahige Form unterbieiben muB, in unwirksame Komplex- 
verbindungen uberfiihrt. — Diese Senkung der Assimilation durch Blausaure ist 
nur dann zu beobachten, wenn die Assimilationsbedingungen solche sind, daB 
ohne Blaustoe die Assimilation die gleichzeitig stattfindende Atmung iiberwiegt. 
Wird aber z. B. das Licht so schwach gewahJt, daB die Assimilation die Atmung 
an Intensitat nicht erreicht, so wird die Assimilation durch Blausaure nicht ge- 
driickt. Warburg folgert daraus, daB nicht die Atmungskohlensaure, die ohne 
Assimilation als solche nach auBen gehen wiirde, sondern ein Vorprodukt von 
ihr, das gleich in adsorbierbarer Form vorliegt, fiir Assimilationszwecke Ver- 
wendung findet. In diesem Fall ist also die BLACKMANsche Eeaktion, die durch 
Blausaure hemmbar ist, nicht erst notig und Blausaure sehadet dann nicht. Mit 
anderen Worten: Blausaure hemmt die Assimilation dadurch, daB sie die Ueber- 
fiihrung der Kohlensaure in reaktionsfahige Form hemmt, nicht aber dadurch, daB 
sie den Vorgang, bei dem chemische Arbeit geleistet wird, schadigend beeinfJuBt. — 
In biologischer Hinsicht wichtig ist auch der Versuch Warburgs, die bekannte 
Heramung der Assimilation durch Zuekerziifuhr zur Zelle damit zu erklaren, daB 
auch Zucker die Grenzschiehten der Chloroplasten belegt und so dieMenge reaktions- 
fahiger Kohlensaure herabdriickt (S. 210). 

Es seien nun noch folgende theoretisch besonders wichtige Schliisse unseres 
Autors fast wdrtlich wiedergegeben : „Die bei der Lichtabsorption aufgenommene 
Energie steht einem Molekiil nur fiir kurze Zeit in frei verwandelbarer Form zur 
Verfiigung. Die sog. Lebeosdauer eines Molekiils schatzt man im allgemeinen auf 
lO—s Sekunden. Trifft ein Chlorophyllmolekiil nicht in dieser kurzen Zeit auf 
ein Kohlensauremolekiil, so ist die absorbierte Strahlungsenergie fiir chemische 
Arbeitsleistung verloren. Soli also die absorbierte Energie vollkommeh ausgeniitzt 
werden, so darf kein Teil der Oberflache danger als 10—8 Sekunden mit einem 
anderen Stoff bedeckt sein als mit Kohlensaure, welche Bedingung naturlich 
niemals erfiillt ist“^”). 

97) Warburg 1922 Zeitschr. f. physik. Chemie 102 235. Auf die Arbeit 
von OsTERHOUT u. Haas (1918 Journ. of gen. Physiol. 1 1) kann nur kurz hin- 
gewiesen werden. Aus der Beobachtung, daB verdunkelt gewesene Pflanzen nach 
Einsetzen von Belichiung ihre Assimilation allmahlich ansteigen lassen, bis ein 
Hochstbetrag erreicht ist, wird geschlossen, daB das Licht einen Katalysator ent- 
stehen laBt, oder aber daB durch Belichtung Chlorophyll in einen aktiven Zustand 
versetzt wird. — Auch Warburg wies eine „photochemische Indukuon" nach; 
bei hoher Lichtintensitat (10000 — 20000 Lux) leistet die Pflanze nach hinreichend 
langen Dunkelperioden, z. B. beim Wechsel von 1 Hellminute und 5 Dunkel- 
minuten, in einer Hellminute weniger als bei dauernder Liehtwirkung in derseJben 
Zeit. Das Maximum der hemmenden Wirkung (das Dunkelgleichgewicht) ist bereits 
nach einer Verdunkelung von 5 Minuten erreicht. Naheies: 1919 Biochem. Zeitschr. 
100 230. 

Benecke u. Jost, Pflanzeophysiologie, Bd, I. 
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BlattMlftenmethode. Wir beschranken uns nunmehr in der Folge 
auf die tatsacblich gefundenen Assimilationsprodukte, die Kohlebydrate. 
Dann kSnnen wir aber die Einsicht in die stattfindenden Prozesse 
doch noch erheblich vertiefen, wenn wir von den auf S. 186 ff. be- 
handelten qualitativen Untersuchungen zu den quantitativen 
fortscbreiten. Sie nabmen ihren Anfang mit den Forscbungen von 
Julius Sachs der schon durch Einfuhrung der Jodprobe eine un- 
gefabre quantitative Scbatzung der Assimilate ermOglicbt batte. Er 
entnahm gut entwickelten Laubblattern besonders grofiblatteriger, im 
Freien stebender Pflanzen (Heliantbus, Cucurbita, Rbeum) am friiben 
Morgen die eine Langsbalfte und scbnitt aus dieser, unter Ver- 
meidung von starkeren Nebenrippen, genau bemessene Flacbenstiicke 
von 50-100 qcm, im ganzen etwa 500 qcm beraus, deren Trocken- 
gewicbt bestimmt wurde. Am Abend wurden von der anderen Langs- 
halfte, die inzwiscben an der Pflanze verblieben war und assimiliert 
batte, entsprecbende Flacben in gleicber Weise bebandelt. In alien Fallen 
ergab sicb eine betracbtlicbe Zunabme des Trockengewicbtes, die, auf 
das Quadratmeter und die Stunde reduziert, folgende Werte batte: 

Heliantbus 0,914 g; Cucurbita 0,680 g; Rbeum 0,652 g. 

Piese Zahlen geben aber aus zwei Griinden nur einen Brucbteii der wirklich 
gebildeten Assimilate. Denn einmal erleiden alle Ffianzenteiie durch die der 
Assimilation entgegenwirkende Atmung Verluste an organischer Substanz, auBef- 
dem aber findet auch eine betrachtliche Auswanderung geloster Kohlebydrate in 
den Stamm statt. 

Wir konnen hier nicht besprechen, wie Sachs einen Mafistab fiir die Grofie 
dieser Verluste gef unden hat, und erwahnen nur, daS Heliantbus pro Stunde und 
Quadratmeter 1,7—1,88 g, Cucurbita 1,5 g Trockengewicht bildet. Auf Grand 
dieser Zahlen berechnet dann Sachs, dafi an einem warmen und klaren Sommer- 
tag eine kraftige Sonnenblume 36 g, eine Kurbispflanze sogar 185 g Trocken- 
substanz bilden kann. Auch Arno Muller*^'*) hat mit der gleichen Methode Be- 
stimmungen iiber die Assimilationsgrofie verschiedener Blatter gemacht und ist zu 
folgenden Werten gelangt: 

Kohlebydrate, gebildet pro Stunde und pro Quadratmeter in Gramm: 

Starkebiatter: Nymphaea Eumex Petasites Heliantbus Nicotiana 
2,373 2,215 2,045 1,823 1,378 

Ziickerblatter : Tulipa Arum Colehicum Allium 
1,267 1,004 1,217 1,193 

Per Wert fiir Heliantbus stimmt recht gut mit dem SACHSsehen fiir die gleiche 
Pflanze liberein. Andere Pflanzen haben aber auch erheblich gr66ere Assimilations- 
leistungen aufzuweisen, wahrend bei den in der zweiten Zeile aufgefiihrten Blattern 
die Assimilation um ein Betrachtliches niedriger ist als bei Heliantbus. Diese vier 
Pflanzen besitzen aber sogenannte Zuckerblatter (vgL S. 188), denn sie bilden unter 
gewohnlichen Verhaltnissen keine Starke. Wie es scheint, ist die Assimilation in 
Starkebliittern groiSer als in Zuckerblattern (Ausnahme: Musa, nach Kyltn Anm. 111). 

Die Erwahnung der „S tarke^- und der ,.Zuckerbiatt er" legt 
es nun nahe, die bei der Assimilation auftretenden Kohlebydrate, von 
deren Qualitat frtiher gesprochen wurde, auch quantitativ zu verfolgen. 
In der SACiisschen Abhandlung ist stets nur von der ,,Starke" 
bildung’^ die Rede, weil man damals noch annalim, dafi alle Assi- 
milate in Gestalt von Starke deponiert wurden. Zehn Jahre spater 
haben Brown und Morris/^®) mit der „Blatthalftenmethode'^ die Sachs- 

98) J. Sachs 1884 Arb. Wurzburg Bei kritischer Nachiintersuchung hat 
Thouay (1910 Proc. Eoy. Soc. B 82 421) die Werte ?on Bachs bestatigen konnen. 

99) A. Muller 1904 Jahrb. wiss. JBot. 40 443. 

100) Brown and Morris 1893 Journ. of the chem. Soc. Transact. 63 604. 
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scben Versliche wiederholt und im wesentlicben bestatigt, wenn sie 
auch kleinere ZaMen bekamen. Sie haben aber auch gezeigt, daB 
nur ein Brucliteii der Assimilate in Form von Starke gefnnden 
wird: in einem Fall z. B. ergab sich ftir Heliantbus pro Quadratmeter 
in 12 Stnnden eine Gewicbtszunahme von 8,5 g, auBerdem waren 4 g 
schon weggeleitet; aber von diesen 8,5 g waren nnr 1,4 g Starke, 
alles iibrige Zncker. 

Ein solches Brgebnis liefi sich nach den mitgeteiiten Bef unden von A. Meyer, 
sowie mehreren in der Zwischenzeit ersehienenen Arbeiten erwarten ; wichtiger sind 
deshaib die Studien derselben Forscher iiber die Natur der auftretenden Zucker, 
zu denen sie hauptsachlich die Blatter von Tropaeolum beniitzten ^‘^9* 

Hiernach lassen sich die auftretenden Kohlehydrate in 2 Grnppen von ver- 
schiedenem Verhalten bringen: 1) solche, die wahrend der Assimilation am Licht 
zunehmen: Bohr- und Malzzucker und Starke; 2) solche, die in der Dunkelheit 
zunehinen: Glukose und Fruktose, 

Aus diesen Ergebnissen schlietei unsere Forscher, dafi nicht, wie man wohl 
vermuten sollte, bei der Assimilation als erste Idsliche Zucker Hexosen gebiidet 
und dann zu Starke kondensiert werden, denn eben diejenige Hexose, an die man 
zuerst denken wiirde, die Glukose, kann ganz fehlen; vielmehr fassen sie den 
quantitativ iiber wiegen den Eohrzucker als den ersten bei der Assimilation sich 
bildenden Zucker auf, der das Ausgangsmaterial fur Starke sein soli. Maltose 
soli, wo sie auftritt, Abbauprodukt der Starke sein^^^, und desgleichen sollen die 
Hexosen, wo sie sich finden, als Abbauprodukte komplizierterer Kohlehydrate an- 
zusprechen sein. 

Auch manche andere Arbeiten ergeben, dafi bei lebhafter Assimilation sich 
nicht etwa Hexosen, sondern Eohrzucker ansammelt, das fand u. a. Gxrari) **^^ 
fur Eiibenblatter, wo im Licht der Bohrziickergehalt zu-, im Dunkein abnimmt. 
Und auch Gast^^* 9 bet ihren Studien, in denen sie Blatter verschiedener 

Pflanzen, solcher, die vie! und anderer, die wenig Starke bilden, untersuchte, zu 
ganz konformen Eesuitaten. Der Starkegehalt, sei es nun daB er, wie bei Tropaeolum, 
hoch, sei es daB er, wie bei Musa, geringfiigig war, ging nachts, wie zu erwarten, 
immer zuriick, desgleichen aber auch der Bohrzuckergehait. Unter den Zuckern 
war Rohrzucker fast immer vorherrschend, sein Gehalt machte am Tag nie weniger 
als die Halfte des Gesamtzuckers aus. Maltose war nur in geringer Menge nach- 
zuweisen, desgleichen trat Glukose stark zuriick und betrug bei Musa, die relativ 
am meisten fiihrte, nur etwa ^5 Bes Gesamtzuckers zur Zeit der lebhaftesten Assi- 
milation. Fruktose pflegte in groBerer Menge als Glukose nachweisbar zu sein. 
Die -Verfasserin schlieBt, daB keinerlei Beweis dafiir vorliegt, daB die genannten 
Hexosen als Vorstufen der Starke sich finden. Sollten sie, was gleichwohi moglich, 
doch die ersten bei der Assimilation auftretenden Zucker sein, so miiBten sie so 
schnell verarbeitet werden zu Starke, daB sie sich der Analyse entziehen. Der 
erste analytisch faBbare, zu Zeiten der starksten Assimilation weit iiberwiegende 
Zixcker war jedenfalls auch hier der Eohrzucker; wie Starke entsteht, wird aus- 
drlicklich offen gelassen, und die Brown- MoREXSsche Annahme, daB sie sich aus 
Eohrzucker bilde, als un be wiesen hingestellt. 

Neue Gesichtspunkte trugen neuerdings Scheoedeb und Horn ^'’9 in diese 
Fragen hinein. Wir rniissen einen Augenblick ausholen : ISTeger^”*’) batte gefunden, 
dai die Sttee beim Welken der Blatter schwindet. Auch Eywosch hatte in 
trockener Luft Starkeschwund gefunden und daraus auf rasche Ableitxmg ihrer 
Abbauprodukte geschlossen. Molisch^® 9 hatte beobachtet, daB starkereiche Blatter, 
im feuchten Baum aufgehoben, ihre Starke nicht vollstandig einbuBten, wahrend 


.101) Zur Methodik solcher Bestimmungen vgi. Horn 1923 Bot. Arch, 137. 

102) Vgl. dazu die Kritik von Davxs, Daish u. Sawyer 1916 Eef. Bot, 
Cbl. m 60. 

103) 18S7 Conipt. rend. 99 1305; vgl. noch Ruheand 1912 Jahrb. wiss. Bot. 50 
200; Perrey" 1882 Compt. rend. 94 1124. 

104) 1917 Zeitschr. f, physiol. Ghemie 99 1. 

105) 1922 Biochem. Zeitschr. 130 165; 1923 Bot. Archiv 3 137. 

106) 191,5 ISTaturwiss. Zeitschr. f. Land- u. Forstwirtschaft 18 370. 

.107) Eywosch 1908 Bot. Ztg. 601 111. 

108) MoIjISCH 1921 Ber. Bot. Ges. 39 339. Hier auch Literatur iiber Unter- 
suchung des Starkestoffwechsels der Blatter im tropischen Urwald. 
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sie ill trockeiier Luft uber Nacht ganz starkefrei wuiden. Ba Molisch mit ab- 
geschriittenen Biattera arbeitete, konnte es sick dabei aicht urn gehemmte Ab- 
wandemng der Spaltangsprodukte der Starke baodein, Yielmekr urn eiae je aacli 
der Feaciitigkeit mebr oder minder starke Umwandiuag in iosliclie Produkte, 

deren Natur aicht ermifctelt wurde. .ox.* w n x.- ^ 

Auck LuOTEalRDH katte gefunden, daM beim Weiken versckiedener 
Objekte, z. B. auck Moosblatter, Starke sckwindet, and daraus geseklossen, dafi 

sie verzuckert wird. x A i • 

Vieileickt kaagt auck die interessaate, von sogenannte Solari- 

sation die Erscheinung, dafi bei dauernder starker Beiicktiing eiaes Biattes die 
Starkebildung nack einiger Zeit, etwa nack 4— 5 Stunden, aufkdrt und die gebildete 
Starke allmahlick wieder versckwindet, nickt lediglich, wie Urspbung glaubte, mit 
einer Inaktivierung der Chloroplasten infoige der Bauer belicktung, sondern auck mit 
der Abnahme des Wassergehaltes der Blatter zusammen. 

Kekren wir nun zu den Untersuckungen von SCHBOEDERund Horn zuriick, 
so konnten auck diese Autoren zunackst den Starkesckwund aus welkenden Blattern 
beobackten, lieferten ferner aber die Erkiarung datiir, indem sie siekersteilten, 
dajS er auf einer Verzuckerung beruke, und zwar derart, dai3 ganz unabkangig 
vom Gekalt des Biattes an Hexosen, der Eokrzucker unter Verwertung der Starke 
als Ausgangsmaterial bei sinkendem Wassergekalt zunimmt. Ber Gehalt an Hexosen 
steigt erst nack langerem Weiken. Ber Eokrzuckergekalt ist also in keiner Ab- 
kangigkeit von der Konzentration der Hexosen in der Zelle, vrie man friiker wokl 
vielfack angenommen katte, vielmekr stekt er in Abhangigkeit vom Wassergekalt. 
Man darf scklielSen, dafi er aus der Gruppe der anderen Zucker kerausgekoben 
zu werden verdient, indem ihm eine freilick nock unbekannte Funktion in dem 
Wasserkauskalt der Zelle zufallt, und es ist interessant zu sehen, wie es unseren 
Forsckern gelingt nackzuweisen, daB auck ikre Vorganger, freilick ganz unbewuBt, 
da sie auf den Wassergekalt der von iknen analysierten Blatter nie geacktet katten, 
dock auck sckon Ergebnisse batten, die sick ungezwungen so deuten lassen, dal^ 
„die Kurven fur Wassergekalt und Eokrzucker gegensinnig laufen“. 

Fassen wir nun die Frage der ersten Assimilationsprodukte, so- 
weit es bei den trotz ausgezeichneter Arbeiten noch ganz ungeniigenden 
Kenntnissen moglich ist, zusammen, so ergibt sich, da3 in vielen 
Fallen, bei Starkeblattern, das erste nachweisbare Assimilationsprodukt 
die SUrke ist; sie bildet sich aller Voraussicht nach auf Kosten von 
Hexosen, die aber so schnell kondensiert werden, daiS der Analytiker 
sie nicht abfassen kann. (Ueber Zuckerbl^tter s, Anm. 75.) Die StS,rke 
wird dann je nach Bedarf wieder gelost, um als Traubenzucker ab- 
zuwandern, veratmet oder sonst verbraucht zu werden, oder sie geht 
bei sinkendem Wassergehalt der Organe in Rohrzucker liber, der dann 
seinerseits in Glukose und Fruktose hydrolysiert wird; wenn vielfach 
Glukose gegen Fruktose stark zurucktritt, so spricht das dafur, daJB 
von diesen beiden Produkten die erstere schneller dem Stoffwechsei 
verfallt. — Ob Maltoseansammlung eine irgend wesentliche Rolle beim 
Abbau der Starke im Blatt spielt, ob der Malzzucker nicht vielmehr 
meist nur eine schnell durcMaufene Stufe vorstellt, muJBte wohl noch 
genauer untersucht werden. — Nehmen wir somit an, dafi bei der 
Assimilation sich zuerst Hexose, dann, falls die Assimilation nicht 
zu schwach ist, Starke bildet, so ist doch zu betonen, daB auch 
andere Annahmen nicht mit den Tatsachen im Widerspruch stehen. 
So konnte eventuell der Aufbau sich auf zwei Geleisen vollziehen, 
deren eines bei Starke, deren anderes bei Rohrzucker endet, doch 
wird es sich empfehlen, solche die Sachlage komplizierende Annahmen 
nicht ohne ganz triftigen Grand zu machen 


109) LundegIrdh 1914 Jahrb. wiss. Bot. 53 421, 

110) 1917 Ber. Bot. Ges. 35 57. 

111) Vgl. auch nock Kylin 1918 Zeitschr. f. pkysioL Gkemie 101 77. (Haufig, 
aber nicht immer, ist die Menge reduzierender Zucker dem Starkegekalt umgekekrt 
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Es ist nnn nocb anf die Moglichkeit hinzuweisen, daB der KoMen- 
stoff beim AssimilationsprozeB sich aisbald mit Stickstoff verbinde, 
nnd daB dann erst durch nachtr^glicbe Spaltnng dieser Verbindiing 
die KoMehydrate entsteben. Schon A. Meyer hieit die Bildung 
von Proteinstoffen im AssimilationsprozeB fiir nicbt nnwahrscheinlich. 
Ausfiilirlicb hat sich namentlich SAPOscHNmoFF mit dieser Frage 
befaBt. Aus seinen Versuchen geht nun aber nicht das hervor, was 
er selbst gerne schlieBen mbchte, daB namlich EiweiB der „erst- 
gebildete Reservestoff der Kohlenstoffassimilation“ ist, vielmehr stehen 
sie in vollem Einklang mit der Annahme, daB EiweiB ers t sekun- 
dar aus Kohlehydraten aufgebaut werde. 

Qiiaiititat der Assimilate. Die angefiihrten Ergebnisse uber die 
Quantitat des assimilierten Kohlenstoffes gingen von der SAcnsschen 
Blatthalftenmethode aus. Wenn auch die Fehier bei der Bestimmung 
der Biattflachen sehr gering bleiben, so sind docli in der ungleichen 
Dicke symmetrischer Biattteile Ursachen zu TJngenauigkeiten in Menge 
gegeben; zudem ist eine Beschrankung auf das einzelne Blatt geboten, 
weil ein Vergleich von Flachenstiicken, die verschiedenen Slattern ent- 
nommen sind^, erst recht zu Fehlern fiihren rniiBte. Darum ist es von 
Interesse, noch die KEEusLEusche Methode zur Mengenbestimmung 
der Assimilate anzufiihren, die die genaueste ist, da sie von Zu- 
falligkeiten in der Biattstruktur unabhangig ist Wieviel Kohle- 
hydrate aus der aufgenommenen COg gebildet werden konnen, lafit 
sich berechnen; je nachdem man an Zucker oder Starke denkt, Mit 
dieser Wert natiirlich etwas verschieden aus. ’ Im Mittel kann 
man pro Gramm Kohlehydrat 784 com oder rund 1,5 g CO 2 
rechnen. Da Kreusler indes mit kohlensaurereicher Luft arbeitete 
und die Versuchsobjekte der Beleuchtung durch elektrisches Licht 
aussetzte, so geben seine Resultate fhr die norm ale n Assimi- 
iationsbedingungen keine Auskunft tiber die Quantitat der zer- 
setzten Kohlensaure. Giltay und Brown haben dann diese Methode 
in modifizierter Weise benutzt. Sie arbeiteten mit atmospharischer 
Luft, deren CO.>“GehaIt genau bestimmt wurde: sie benutzten ferner 
Tageslicht und fiihrten in die Glocke nur einzelne Blatter ein, die mit 
der Pfianze in Verbindung blieben und so vor Welk werden viel 
leichter zu schiitzen waren, als das bei abgeschnittenen Blattern je- 
mais moglich gewesen ware. Giltay hat mit einer groBen Anzahl 
von Pflanzen sowohl in Europa wie in Indien experimentiert ; be- 
rechnet man seine Werte auf den Quadratmeter und die Stunde, so 
ergeben sie etwa 0,4-“0,8 g in Europa und 0,4— 1,4 g Trocken- 
substanz in Indien. Die Assimilation in den Tropen iibertrifft also 
die in Mitteleuropa stattfindende nur unerheblich. Speziell fiir die 
Sonnenblume ergab sich in Europa und in Java ganz der gleiche 
Mittelwert, namlich 0,68 g. Aehnliche Werte fand Brown: fur Heli- 


proportionai. — ZuckerblMter sind durchschnittlich reicher an Eohrzueker wie 
Starkeblatter.) Ueber Kohlehydrate und verwandte Stoft’e bei Algen ygl. Kylin 
1918 Zeitschr f. physiol. Chemie 101 236. 

112) Vgl S. 187- Anm. 72. 

113) Saposchnikofp 1890 Ber. Bot. Ges. 8 233. 

114) Kreusler 1885-90 Landw. Jahrb. 1885 14 913; 1887 10 711; 1888 17 
161; 1890 19 049. 

115) Giltay 1898 Annales Buitenzorg 35 43. Brown 1899 British Assoc. Dover. 
Address to the chem. Section; 1905 Froc. Roy, Soc. B. 76 29. 
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anthus 0,4—0, 6 g, bei einigen anderen Pflanzen aucb etwas weniger, 
bei Polygonum das Maximum mit 0,59. 

Wie man siebt, geben die GiLTAYsehen wie die BEOWXsclien Bestimmungen 
sehr viel niedrigere Zahien als die 7on Bachs und A. Muller mit der Biatthaiften- 
methode erbaltenen. Naeb Thoday^^O ®^11 das daran liegen, daiS in beller Sonne 
die Temperatur in den abgescMossenen Behaltern zu hoch. geworden sein diirfte 
und daS in maBigerem Licht die Spaltoffn ungen nicbt ganz often warenj wabrend 
Bo YSEX- Jensen umgekebrt glaubt, dafi bei Sachs und Thoday die Temperatur bis 
auf 35'^ gestiegen sei, und so abnorm bobe Assimilationswerte ergeben baben konnte. 
— - Ferner untersucbte mit abnlicber, aber weiter verbesserter Metbodik Boysen- 
Jensen ^^0 die Assimilation von Sonnen- und Schattenpflanzen, Beim Sent, einer 
Sonnenpflanze, fand er den Wert: 1,2 g; beim Sauerklee, als Vertreter von Scbatten- 
pflanzen, nur 0,16 g pro qm und Stunde (20*^,* optimale Licbtzufiibr). 
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Die Assimilation des Kohlenstoffes bei der 
autotrophen Pflanze II. 

Wir wollen jetzt noch die Frage ins Auge fassen, wie die 
auBeren Verhaltnisse. teils direkt, teils indirekt auf die Kohlen- 
stoffassimilation von EinfluB sind, und fragen zuerst, wie die 
Pflanze in den Besitz der Kohlensaure gelangt. In einem Versuche 
Browns i) nakm das Quadratmeter BiattflSche von Heliantlius 440 com 
Kohlendioxyd in der Stunde auf, also rund einen kalben Liter; im 
Freien nimmt er zweifellos noch mehr auf. Es fragt sich zunkchst, 
wie groB der COg-Gehalt der Luft ist und ob er far die Bedhrfnisse 
der Blatter ausreicht. 

COg-G-elialt der Luft. Der Kohlendioxydgehalt der Luft ist 
schon haufig und genau gemessen worden, und es hat sich heraus- 
gestellt, daB er in engen Grenzen schwankt, also nahezu konstant ist, 
wenn wir nicht den Erdboden sowie die unmittelbar an ihn an- 
schlieBenden Luftschichten untersuchen. Ein Liter Luft enthalt etwa 
780 ccm N 2 ; 210 ccm O.,, 0,3 ccm (0,03 Vol.-Proz. oder 0,5 mg) GO._„ 
abgesehen vom wechselnden Wassergehalt. Browtsi’) fand in England 
im Durchschnitt 0,59 mg OOg im Liter Luft. Diese Zahl stimmt 
gut mit alteren Ergebnissen , z. B. mit denen von Reiset, der 
0,58 mg, und denen des Montsouris-Laboratoriums, das 0,6 mg COj 
im Liter als Mittelwert zahlreicher Einzelbeobachtungen angibt. Nadi 
Lundegaedh betragt der normale Gehalt 0,55—0,57 mg pro Liter. 
Er ist zunachst taglichen Schwankungen unterworfen (0,44 — 0,64 im 
Liter), die mit Temperatur- und Druckschwanknngen, Adsorption an 

116) Thoday 1910 Proc. Eoy. Soc. B 82 421. 

117) Boyhen -Jensen 1918 Bot. Tidskr. 16 219. Hier aucb der Begriff der 
„prozentiscbeii Trockensubstanzproduktion", d. b. des Zuwacbses der Trocken- 
substanz in 24 Stun den, die Trockensubstanz zu Beginn des Versucbes = 100 ge- 
setzt. Er betragt fiir den Senf etwa 15; fiir den Bauerklee nur reicblicb 2. — 
Ueber die Koblehydratproduktion in Sonnen- und Scbattenblattern vgl. aucb Stal- 
eelt 1921 Medd. f. stat. skogsforskanst. 18 221. 

1) Brown 1905 Proc. Boy. Soc. B 76 29. 

2) 1922 Angewandte Bot. 4 120. Metbodik : 1922 Biocbem. Zeitsebr. 131 109. 
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Staiib lisw. parallel gehen. Anch existieren jabreszeitliclie Schwan- 
knagen. LundegArdh fand z. B. das Minimum im Juni, spater stieg 
der Gehalt infolge der „Bodenatmung“ an, d. b. infolge des COg-Aus- 
tritts aus dem Boden, dessen Luft ca. 8— lOmal soyiel CO,> zu ent- 
balten pflegt als die AtmospMre. Eegen erlibbt den Gebalt betracbt- 
lich, da er die Atmung der Bodenmikroben anregt und auch direkt 
OO 2 aus dem Boden austreibt. Wie bei Schroeber*^) nachzulesen, 
kann man aus der Tatsache, daJJ iiber dem Meer, welches ein Regulator 
des atmospMrischen C02-Gehaltes ist, der COg-Gehalt geringer ist als 
iiber der Feste, mit Vorbehalt schliefien, dab wir uns jetzt in einer 
Periode langsam zunehmenden GO^-Gehaites der Luft befinden. 

Ueber den Gehalt in friiheren Erdperioden s. Frech, ferner 
Arrhenius zit. bei Janert S. 190 Anm. 88. Es ist schon S. 170 die 
Frage gestreift worden, ob das CO 2 der Luft notig sei fiir das Ge- 
deihen der griinen Pflanze, und ob sie dieses niclit auch aus dem 
Vorrat des Bodens mit der Wurzel schbpfen konne. Es war namlicli 
yon Unger behauptet worden, das Kohlendioxyd der Atmosphare 
reiche nicht aus, das im Boden enthaltene mtisse durch Aufnahme 
seitens der Wurzel mityerwendet werden. Moll‘^) konnte aber zeigen, 
dafi eine Pflanze, die CO 2 nur durch die Wurzel aufnimmt, es niemals 
zur Bildung von Starke in den Blattern bringt. Das ist auch begreif- 
lich, denn der Weg von der Wurzel zum Blatt ist weit, die Leitung 
kann also nur langsam erfolgen, und unterwegs schon wird die Haupt- 
masse des Kohlendioxyds von den Chlorophyllkornern der Stengel- 
rinde abgefangen werden. (Ueber den C02"Gehalt des Transpirations- 
stromes s. S. 129 Anm. 81.) 

Wenn aber das CO^ der Luft die Kohlenstoffquelle der griinen 
Pflanze ist, so Mgt sich: wie ist es moglich, daJB, obwohl die Pflanze 
fortdauernd auf eine Verminderung des Kohlendioxyds hinarbeitet, 
dieses doch in einem nahezu konstanten Verhaltnis gefun den wird? 
In der Tat sind die Mengen von Kohlendioxyd, die die Pflanzenwelt 
der Luft entzieht, sehr betr^chtliche. Das zeigt die folgende Ueber- 
legung*'^). Eine Sonnenblume hat ungef^hr 1,5 qm Blattflache. Legen 
wir das oben angefiihrte Experiment unserer Betrachtung zugrundej 
so wiirde sie pro Stunde 660 ccm Kohlendioxyd aufnehmen, und diese 
wiegen etwa 1,3 g. Daraus konnen wir einen Kohlendioxydverbrauch 
von rund 400 g pro Monat berechnen, wenn wir die tagliche Assi- 
milationszeit zu 10 Stunden ansetzen. Denken wir uns die ganze 
Landflache unseres Pianeten so mit Sonnenblumen bestellt, daB auf 
jedes Quadratmeter eine kommt, dann warden die auf den 135 Millionen 
<|km Land der Erde stehenden Sonnenblumen 54 Billionen kg CO 2 in 
einem Monat aufzehren; da nach der ublichen Schatzung 2100 Billionen 
kg GOg in der AtmospMre yorhanden sind, so warden diese ungefahr 
50 Monate ausreichen. Etwas linger wtlrde der C02-Vorrat der Luft 
vorhalten, wenn wir den Kohlenstoffbedarf des Waldes nach Eber- 
MAYER^') einer entsprechenden Rechnung zugrunde legen wollten. Nach 
ScHROEDERS Berechnung verbraucheu die Pfianzen der Erde etwa 


3) 1920 Stellung der griinen Pflanze im irdischen Kosmos. Berlin. 

4) Unger 1855 Anatomie und Physiologie der Pflanze. Pest, Wien, Leipzig. 
Moll 1877 Landw. Jahrb. 6 327. Eine Erweiterung und Bestatigung dieser Ver* 
suche bei Zijlstra Froefschrift Groningen 1909. 

o) Nach Sachs 1884 Arb. Wurzburg 3 1. 

6) Ebermay^er 1885 Sitzungsber. Miinchen 15 303. 
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60 Biilioiien kg CO 2 . Der Verbrauch der MeeresvegetatioBj ziimal 
des Planktons, laBt sich kaum sciiatzen, so dafi diese Zahlen etwas 
nnsicber sind^). Desgleicben erleidet die Atmospliare dadurcb einen 
dauernden Verlust, dafi Mineralien durcb C02“baltiges Wasser in 
doppeltkohlensaures Saiz verwandelt werden, ans dem dann Tiere iind 
aucii Pfianzen (Algen, Flagellaten) ihre Kalkscbalen aufbauen. — Auf 
alle Falle zeigt eine solclie Ueberlegung, dafi das zurzeit in der Atmo- 
spliare. existierende KoMendioxyd dutch die Tatigkeit der grllnen 
Pfianzen in einigen Jahren aufgebraucht sein mnfi. Da nun aber tat- 
siehlich eine Abnahme derselben nicht beobachtet wird, milssen auf 
der Erde Prozesse stattfinden, die eine Kohlendioxydbildun g in 
dem MaBe zur Folge haben, da6 der Verbrauch gedeckt wird. 

Auf diese Prozesse, deren Wichtigkeit fiir die Existenz von 
Organismen auf der Erde einleuchtet, muB mit ein paar Worten hin- 
gewiesen werden. In der anorganischen Natur sind es die aus dem 
Erdboden zutage tretenden Quellen und die Vulkane, die, zumal gegen 
Ende des Ausbruchs^), groBe Mengen von CO 2 liefern. hi der orga- 
nischen Welt ist die Atmung der Menschen und der Tierwelt als 
Kohlensaurequelle bekannt. Die Menschheit liefert taglich 1440 Millio- 
nen, also im Jahr 525 Milliarden kg CO.,, d. h. also etwa den 6000. Teil 
des Gesamtvorrates der Luft, die 2100 Billionen kg GOg faBt. Die 
OO^-Produktion der Landtiere mag das lOfache betragen, die der 
Wassertiere entzieht sich jeder Schatzung. Der Alensch trlgt dann 
ferner dutch das Verbrennen von Holz und Kohle zur Bereicherung 
der Luft an COg bei ; nach Noll sandten 1894 die Kruppschen 
Werke allein taglich 2 V 2 Millionen kg Eohlenstoff als CO 2 in die 
Atmosphere. Dazu kommt dann noch die Atmungstetigkeit der 
Pflanzenwelt. Die Atmung der nicht- griinen Pfianzen bringt erheb- 
lich mehr CO 2 als die von Tieren und Menschen zusammen. Wenn 
wir auch nicht imstande sind, Produktion und Verbrauch des Kohlen- 
dioxyds auf unserem Planeten rechnerisch zu verfolgen, so begreifen 
wir doch die Moglichkeit der tatsachlich gefundenen Bilanz. 

COg-Crelialt des Wassers. Wir kommen zum COg-Gehalt der 
Gewesser. Es ist ja bekannt, daB die Absorption eines Gases im 
Wasser von seinem Partierdruck und von der Temperatur abhangt. 
Je nachdem nun das Wasser das OO 2 aus der Atmosphere oder aus 
der Bodenluft absorbiert, wird es recht verschiedene Quantitaten davon 
aufnehmen konnen; und der EinfluB der Temperatur ist beim Kohlen- 
dioxyd so stark, daB bei doppelt soviel absorbiert wird wie bei 
20^ C. Wasser von 15^ C, das in Beriilirung mit der Atmosphere 
steht, hat ungefehr den gleichen COg-Gehalt wie diese, d. h. 0,03 Proz. 

Was den Losungszustand des 00^ angeht, so findet es sich zum grolSten Teil 
als gelostes Gas im Wasser; nur zum ganz geringen Teil mit Wasser verbnnden 
als Saure (HgCOjj), die ihrerseits fast vollstandig in ihre lonen H" und HCO./ 
dissoziiert, wahreiid die weitere Dissoziation in CO./' und H* so gering ist, dafe 
sie vernachltoigt werden darf. Folgendes Schema veranschaulicht den Gleieh- 
gewichtszustand : 


7) ScHROEDBR 1919 l^aturwissensch. 7 1. 

8) SCHROEBEE 1920, S. 69, zit. in Anm. 3. 

9) Noll 1894 in „Lehrbuch der Botanik f. Hochschulen^' 3. AufL S. 166. 
Jena. Nach Schroeder 1920 liefert die Kohlen verbrennung auf Erden jahrlich 
3000 Milliarden (3 Billionen) kg CO.,. Atmnng und Verbrennung ergeben jaJbilich 
vieiJeieht 10 Billionen kg CO^. 
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GO, CO, + H,D H .,003 H- 

Gas i. d. Gas 
Atniosph. gelost 

Beim Erwarmen oder bei Zufuhr von H’-Ionen verschiebt sich das Gleicb- 


gewicht nacli links, bei Abkiihlung oder Zufahr von OH'-Ionen nacli recbts. 
AnSer der gelosten Kohlensaure enthalten aber die natiirlichen Wasser aucb 
Karbonate nnd Bikarbonate. Man konnte zun achat den ken, dajS Karbonate 
aufgenommen und dnrch Saurewirkung in den Zellen zeriegt werden. Und tat- 
sachlich sprechen auch neuere Erfahrungen ButtisTERs fur eine Aufnahme 
von Karbonaten. Doch kann in diesem Fall, da die Pflanze immer wieder neue 
Mengeii selbstgebildeter organischer Sauren bereitstellen mu 6 , ein wesentlicher 
Gewinn an organischer Substanz nicht stattfinden, Wir sehen daher von reinen 
Karbonatlosungen ab und stelien fest, dalB in natura im allgemeinen ein Gemisch 
von Karbonaten und Bikarbonaten, das im Gieichgewicht mit dem CO,-Gehalt 
der Atmosphare ist, vorliegen wird, da die COo-Tension reiner Bikarbonatiosungen 
groSer ist, ais dem Fartialdruck des OCX in der Atmosphare entspricht und daher 
Bikarbonate unter COg-Abspaltung in Karbonate iibergehen, bis Gieichgewicht er- 
reicht ist. Die Frage nun, ob aus einem solchen Gemisch nur die Bikarbonat- 
oder auch die Karbonatkohlensaure assiraiJiert w^erden kann, wird meist dahin be- 


antwortet, dafi nur die erstere fiir die Pflanze verfiigbar 1 st. Um das zu erlautern, 
rniissen wir kurz den Losungszustand dieser Salze betrachten. Losen wir z. B. 
doppeltkohlensaures Na in Wasser, so dissoziiert es zum groBten Teil in Na* und 
HCO;/, dessen weitere Dissoziation in H' und CO./ vernachiassigt werden darf. 
Das HCO./ tritt mit dem im Wasser vorhandenen H*-Ion zu H^CO,, zusammen 
zu Kohlensaure, die, wie eben gesagt, ihrerseits zum allergrofiten Teil ’in CO., und 
H.,0 zerfallt. Wenn die Losung an der Luft steht, geht dieser Zerfall so^ weit, 
bis unter Entweichung von CO, der CO,-Gehalt der Losung mit dem der Atmosphare 
im Gieichgewicht stent. Wir baben folgendes Schema: 

ISTaHCO,! 

+ A^rNa' + HCOs 

H.O 1 + + 

OH' H* 

fi 

H^CO^irH.O 

CO.i^iCO, Luft 

Dies Gieichgewicht wird durch Abkiihlung oder OH-Wirkung oder Erhohung 
des COg-Gehalts der Luft nach links, dutch Erwarmung oder H*-Wirkiing nach 
rechts verschoben. Mit Nathaksohjst “) wird nun angenommen, dafi fiir die Assi- 
milation nur die freie H,GO.^ bzw. das damit im Gieichgewicht stehende CO, der 
Losung in Frage kommt." Natriumkarbonatlosungen : 

NaCO.l 

+ Na- 4- Na' + 00./' 

H.,0 j 4- +* 

OH' H- 


enthalten, sofern nicht GO., aus der Atmosphare hineinstiirzt, kein HgCOy, bzw. GO,, 
dienen datum, falls diese" Meinung zutrifft, nicht der Assimilation, wenn nicht 
irgendwie durch Zufuhr von H-Ionen H.CO.^ freigemacht wird. 

Das Anion der Kohlensaure, HCO,/ kann hiernach jedenfalls nicht fiir die 
Assimilation verwertet werden, da es ja in Karbonat- und Bikarbonatiosungen vor- 
handen ist und, falls es in Frage kame, beide die Assimilation gleich gut unter- 
halten mii/^ten. 

Wichtiger als die Alkalikarbonate sind nun in natura Kalkbikarbonat bzw. 
-karbonat : 


CaCHCO.,)., 

+ 

H,0 


2 HCO 3 ' 

V ■A- , , ■ . , 

2 OH' 2H* 


2 H 3 GO 3 H^O + CO, CO., Luft 

10) 1921 Sitzungsber, Akad. Wise, Wien I IM 171 (vgl. Anm. 12). 

11 ) 1910 Stoifwechsel der Pflanze, 
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unci 


CaCO,l 

+ ’( 
H.0 J 


Ga’* + CO,/ 


+ 

OH' 


+ 


HCO,' 


Wie daraus ersichtlich., hat auch hier die Bikarbonatlosung eine niit dem CO^ der 
Luft im Gleichgewicht stehende COg-Tension, die Karbonatlosung nicht, erstere 
unterhait die Assimilation, letztere nicht^-j. 

Am Tage wird also wahrend der Assimilation die Karbonat-Bikarbonatmisehung 
der Wasser dauernd karbonatreicher, d. h. unter Verbrauch des COg alkalischer 
und die Assimilation steht spatestens in dem Moment still, in dem ailes Bikarbonat 
in Karbonat verwandelt ist (wenn nicht schon friiher diirch zu starke OH-lonen- 
konzentration Schadigung der Pflanze eintritt). Naehts geht dutch Atmung der 
gegenlaufige Prozefi vor sich. Diese Mischungen wirken ais „ Reset voire“, die tags 
COg fiir die Assimilation abgeben und sich dann nachts fiir den Bedarf des 
kommenden Tages wieder auffiillen. 

Wie dem auch sei, das eigentliche, physiologische Problem beginnt erst mit 
der Frage, welche Form die CO,, im Protoplasma annimmt und wie sie dem GhJoro- 
plasten dargeboten wird. 

Assimilation und COo-Koiizentratioiu Wir wenden uns nun der 
J>age nach der Bedeutung der GO^-Konzentration in der die Pflanze 
umgebenden Luft zu. Die Erfahrung lehrt, daB die in der Natur ge- 
gebene starke Verdiinnung der Kohlens^ure die Pflanzen an einer 
energischen Assimilation nicht hindert. Versuclie aber liaben gezeigt, 
dafi mit der Zunahme des Kohlendioxyds^-^) in der Luft auch die Menge 
der Assimilate zuzunehmen pflegt Es wurde schon oben darauf auf- 
merksam gemacht, daB es Pflanzen gibt, die nur in mit COg ange- 
reiclierter Luft Starke bilden konnen; das Auftreten von Starke bei 
ihnen ist aber die Folge einer Steigerung der Assimilation. In der 
Tat haben alle neueren Untersuchungen ergeben, daB eine Steigerung 
des COg-Gehaltes der Luft eine Zunahme der Assimilation herbeifuhrt. 

Bei allzu starkem Kohlendioxydgehalt sinkt dann endlich die 
Assimilationsenergie wieder. 1st es doch bekannt, daB ein hoherer 
Gehalt an 00^ auf SpaltoffnungsschluB hinarbeitet^^) und daB ein 
noch hoherer Gehalt endlich direkt als Gift wirkt und alle Lebens- 
prozesse schadigt Demnach muB eine gewisse niittlere Menge die 
beste Wirkung ausuben Dieses Optimum hat indes keine fixe 


12) Auf Grund sehr interessanter Methodik, Messuug der Aeu derung der Leit- 
fahigkeit von CaCOj^-Losungen durch die Assimilation, schiiebt ailerdings RuxTSfER 
(Anm. 10), dafi nach Umwandlung alien Bikarbonats in Karbonat auch dies durch 
aie assimilierende Pflanze unter Aufnahme von HOO/-Abgabe von OH'-lonen noch 
zerlegt und verwertet wird. Die Frage ist noch weiter zu klaren, ubrigens ist auch 
Rxtttner der Meinung, dafi den allergrofiten Anteil an der Assiimlation die freie 
Kohlensaure der Blkarbonate hat. Vgl. weiter Anoeesteih 1910 Beitr. z, Biol. 
10 87, und OsTERHOtJT u. Haas 1918 Journ. of gen. phys. 11. 

Godlewski 1873 Arb. Wurzburg 1 843. Kbeuslee 1885 Land wirtsch. 
Jahrb. 14 913. Bbown u. Escombe 1902 Proc. Roy. Soc. 70 397. Pantakelli 
1904 Jahrb. wiss. Bot. 30 167. BnACKMAJsr u. Matthaei 1905 Proc. Roy. Soc. 
B 76 402. Blackman u. Smith 1911 Proc. Roy. Boc. B 8S 389. 

14) Linsbauer zit. 8. 79.' ■ : ■ 

15) Lopeiore 1895 Jahrb. wiss. Bot. 2S 531. Janert 1922 Bot. Arch. 1 155. 
(Da bei geringer Lichtintensitat die Giftwirkung der GO.^ mit der GO^-Konzentration 
langsamer ansteigt als bei hoherer Lichtintensitat, folgert Janert hypothetisch, 
dafi nicht die GO.,, sondern ein Zwischenprodukt der Assimilation [Fomialdehyd] 
die Giftwirkung bedingt.) 

16) Wenngleich die Uebertragung der Ergebnisse von Laboratoriumsversuchen 
auf die Bedingungen in freier Natur oder die Ziichtungsbedingungen von Kultur- 
pf!anzen immer nur mit Vorsicht erfolgen darf, liefi sich aus den oben referierten 
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Lage, da die Assimilationsenergie auch noch von mebreren andereii 
Faktoren, z. B. Licbt und Temperatur, abhangt. So kann es kommen, 
<ia6 ein OOg-Gehalt der Lnft, der bei einer bestimmteii Liclit- 
intensitat die maximale Assimilation ermoglicht, bei hoberer Licht- 
intensitat snboptimal erscheint 

Bei alien Forschern, die diese Frage bearbeitet baben, berrscbt darin Ueberein- 
stimmnng, dal^ bei niedrigen Konzentrationen des CO., die Assimilation dem Gebalt 
der Luft an Kohlendioxyd annabernd proportional, genau genommen vielleicbt etwas 
langsamer ansteigt. Beispielsweise finden Bkowjst und Escombe^®) bei ihren Ver- 
sucben mit Sonnenblumenblattern solche Proportion aiitat bis zu einem Gebalt, der 
den der Luft etwa urn das 15-facbe iibertrifft (8 mg pro Liter), und Lundegaedh 
fand bei Versucben mit verschiedenen Pflanzen des Waldes und des Strandes, dafi 
Proportion aiitat jedenfalls mindestens bis zum 3- bis 6-facben Betrag des normalen 
Gehaites anzutreffen ist. So assimilierten 50 qcm Bobnenblatter bei bellem Licbt 
und einer Temperatur von 20 4,3 mg Kohlendioxyd beim Aufenthalt in gewobn- 
licber Luft (0,56 mg pro Liter), 7,5 mg CO^ jedocb, wenn die nmgebende Luft im 
Liter 1,09 mg CO^ entbielt, und endlicb 11,9 mg, wenn die Luft im Liter 1,77 mg 
fiibrte. Im besten Fall kann also in diesen Konzentrationslagen die Assimilation 
mit einer Verdoppeiung des Koblendioxydgebalts der Luft ebenfalls verdoppelt 
werden ; es ist besonders zu beacbten, dafi die Pfianze ancb dann scbon assimiliert, 
wenn der Gebalt der Luft uiiternormal ist. Es zeigt also die Kurve beim normalen 
Gebalt nicbt etwa einen Knick, woraus sich ergibt, daS die sog. Koblensaurerest- 
tbeorie^*’), die besagt, dad Kohlendioxyd nur soweit es liber einen Gebalt von 
0,03 Vol-Proz. vorbanden sei, den Pflanzen fiir die Assimilation zur Verfiigung 
stebe, nicbt zu Recbt besteben kann. Ganz entsprecbende Befunde wie an Land- 
pflanzen wurden aucb an verschiedenen Wasserpflanzen sei es mit der gas- 
analytischen, sei es mit der Blasenmetbode erboben. So viel scbeint jedenfalls sicber, 
dad Innerbalb der Konzentrationen, wie sie an natnrlicben Standorten vorkommen, 
die Pfianze auf Erhohung des Koblensauregebaltes mit erbobter Assimilation ant- 
wortet; so ist es begreiflich, dad die erbobte Konzentration des Koblendioxyds in 
der Luft knapp liber dem Erdboden die Assimilation fordert; u. a. ist es nacb 
LttndegIkdh wicbtig, dad die Pflanzen im tiefen Waldesscbatten durcb die an 


Versucben docb scbon scblieden, dad aucb im Freien eine erbobte Zufubr von 
Kohlendioxyd die Ertrage steigern wiirde, und tatsacblicb ist diese Moglicbkeit jetzt 
aucb, zumal dank der unermiidlicben Anstrengungen von Hugo Fischer und 
anderen gleicbstrebenden Forscbern allgemein anerkannt. Die Erkenntnis, dad 
Diingung mit Stallmist und aucb mit kiinstlicben Diingemitteln aucb dadurcb 
wirkt, dad diese die Tatigkeit der Bodenmikroben und damit die Bodenatmung 
steigern und den Blattern mebr Kohlendioxyd zufiibren, ist eine weitere Fruebt 
dieser Studien, auf die wir im einzelnen nicbt ein geben konnen. Hansen 1912 
Naturw. Wocbenscbr. 27 547. Fischer 1912 Ber. Bot. Ges. 80 598. 1919 Angew. 
Bot 1 138; 1921 8 129, 269, Bornemann 1920 CO.^ und Pflanzenwaebstum. 
Berlin. 1922 Mitt. d. Landw.-Ges. St. 3. Aucb Gegner ‘^der COg-Diingung werden 
in diesen Scbriften zitiert. Die letzte grodere Studie iiber diese Fragen stammt von 
Lonbegardh (1922 Angew. Bot, 4 120), in welcber in Bestatigung alterer Ver- 
sucbe H. Fischers ansgeflihrt wird, dad, zumal bei der Gartnerei, die Koblen- 
saurebegasung bei Kulturen unter Glas von groder wirtscbaftlicher Bedeutiing 
werden kann. In Gurkenhausern lied sich durcb Erbobung des normalen Koblen- 
dioxydgebaltes urn etwa 20 Proz. eine Erbobung der Ernte um 30— 40 Proz. er- 
zielen. Lundegardk macht allerdings weiter aarauf aufmerksam, dad eine Be- 
gasung yon frei liegenden Aeckern mit CO^ problematiscb sein konnte, weil die 
Bodenatmung so kraftig sei, dad die erbobte Zufubr von COjj aus Abgasen usw, 
ibr gegeniiber nicbt wesentlicb in Betracbt kommen konnte. Er berecbnet die 
durebschnittlicbe Bodenatmung auf mebrere tausend kg pro Hektar und Vege- 
tationsperiode. 

17) Blackman 1905 Ann. of Bot, 19 281. Vgl. aucb Jost 1906 Biol. Cbl. 
26 225. Mayer 1882 Lebre v. d. cbem. Fermenten S. 63. Heidelberg. 

18) Brown und Escombe 1902 Proc. Eoy. Soc. 70 397. 

19) LunbegIrdh 1921 Sv. Bot. Tidskr. 15 46; 1922 Angew. Bot. 4 120. 

20) Reinau 1920 Halle. „Koblensaureresttheorie“ soil besagen, dad der CO.^- 
Gehalt der Luft nur der Rest ist, der von den Pflanzen nicbt mebr ausgenutzt 
werden kann. 

21) Pantanelli 1904 Jahrb. wiss. Bot. 89 167. Treboux 1903 Flora 92 49. 


204 


10. Kapitel. . 

diesem Standort naehweisiich herrscheade hobe Konzentration ’des KoMendioxjds 
einigermai^en flir die mangelhafte Beleucbtuag entscbadigt werden, 

Steigem wir nun aber die Konzentration der Kohiensaure weiter, so finden 
die verschiedenen Autoren einen etwas verscbiedenen Verlauf der Kurve. Bei 
Blagoian und Smith geht die Kur^e aus einer gerade ansteigenden Linie, die 
dem Gebiet proportion aler Steigerung entspricht, durch einen scbarfen Knick in 
eine der Abszisse parallel veriaufende Linie iiber; die genannten Forscher nebmen 
an, daS bei zunebmender Konzentration der Koblensauie plotziicb irgend ein anderer 
Fabtor, nicbt mebr die Kohiensaure, z. B. das Licht, den Vorgang begrenzt, und 
daS dieser nunrnehr begrenzende Faktor den horizontalen Veiiauf der Kurve be- 
dingt: Er verbindert, dafi weitere Konzentrationssteigerung der Kohiensaure sich 
in einer weiteren Erhohung der Assimilation aus wir kt. Andeie Autoren aber. 
Habdek Wabbubg finden eine Kurve, die zunachst steil ansteigt und dann 
allmahlich immer flacher wird, so dafi sie endlich, eventueli erst im Unendlichen 
der Abszisse parallel wird, Sie zeigt also einen „logarithmischen“ Verlauf. Dabei 
verlauft sie nach Habdeb nicht so wie die Kur?e, die nach Mitscheblich und 
Baijle die Abhangigkeit des Pflanzenertrags von einem in wechselnder Menge 
gebotenen Nahrsalz darstellt, derart namlich, dafi der Zuwachs der Assimiiations- 
gesch win digkeit proportional ware dem Betrag, der jeweils am erreichbaren Hoehst- 
wert fehlt, sondern erst steiler, dann flacher, d. h. offenbar ahnlicher der Black- 
MAKsehen Kurve. 

Etwas genauer seien noch die WABBURaschen^O besproehen: An der 

einzeliigen Siifiwasseralge Ohlorella stelite er lest, dafi bei einer Kohlendioxyd- 
konzentratiOD, die dem 0,05- bis 10-fachen der Konzentration, die init der Atmo- 
sphare im Gleicbgewicht steht, entspricht, die Assimilation fast proport ina! dem 
Kohlensaiiregehalt des Wassers verlauft, daB dann aber einer weiteren Erhohung 
kleiner und kleiner werdende ZuwachsgroBen der Assimilation entspreehen, bis end- 
lich die Assimilation unabhangig von der Kohlensaurekonzentration wird. Die Tat- 
sache, daB die Kurve scblieSlieh der Abszissenachse parallel wird, erklart Wabbubg 
auch, wie Blackman damit, daS endlich ein bestimmter anderer Faktor begrenzend 
wirkt, es soli aber kein auBerer Faktor sein, sondern in diesem Fall ein fnnerer: 
Ein Stoff, mit dem die Kohiensaure reagieren muB, urn in reaktionsfabigen Zu- 
stande liberzugehen, urn, wie wir oben (S. 192) gesagt haben, zum Akzeptor zu 
werden, ist nur in beschrankter Menge in der Zelle zur Verfiigung; weitere Zufuhr 
von Kohiensaure kann also nur so lange einen die Assimilation steigernden ErfoJg 
haben, als dieser Stoff noch nicht vollkommen mit Beschlag belegt ist. In solehen 
Versuchen mussen natiirlich alie anderen Faktoren auBer der Kohlensaurezufuhr 
so konstant wie nur irgend moglich und in modichst optimalem Ausmaf^ gehalten 
werden; bei Warburg betnier die Temperate 25°; die Beleuchtung wurdebewirkt 
durch eine Lampe von 300 Watt Strom verbrauch in 20 cm Entfernung. 

Das WABBURGsche Objekt, eine kleine kugelformige Alge mit peripher ge- 
legenem Chlorophyll korper, hat den grot^en Vorteil, daB man annehmen kann, daS 
zwischen dem Kohlensaiiregehalt des Wassers und dem an dem „Reaktionsort“, 
d. h. dem Chlorophyll korper, jederzeit Diffusion sgleichgewicht herrscht. Den 
andersartigen Kurven verlauf bei Blackman sucht Warburg damit zu erklaren, 
daS^ bei einem so komplizierten Objekt, wie es Laubblatter sind, kein solches- 
Gleichgewicht geherrseht babe, alsp die Assimilation nicht nur durch die Konzeu- 
tration der Kohiensaure, sondern auch wesentlich durch ihre Diffusionsgesehwindig- 
keit bedingt gewesen sein solL< 

Bifftision des CO2# Damit wenden wir tins zu der Frage, wie 
die Kohiensaure in das Blatt bzw. in die assimilierenden Zellen ge- 
langt. In dieser tlinsicht werhalten sich nntergetauchte Wasser- 
pflanzen anders als Landpflanzen. Erstere konnen nur im Wasser 
geioste Gase aufnehmen. Diese Losungen kOnnen nur auf dem 
Wege der Diffusion durch die liickenlos schlieBende Epidermis, 
ins Innere der Pflanze gelangen. Wenn die Gase erst einmal die 
AuBenwand der Epidermis durchsetzt haben, so konnen sie in ge- 
lostem Zustand weiter yon Zelle zu Zelle diffundieren, aber anch 
durch die Innenwand der Epidermiszellen in die Liiftraume iibertreten,. 

22) Blackman u. Smith 1911 Proc. Boy. Soc. B SB 389. 

23) Harder 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60 531. 

24) Warburg 1919 Biochem. Zeitschr. 100 230. 
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die bei phanerogamen Wasserpflanzen meist reicMicb eatwickelt sind, 
und hier als freie Gase wandern und dann wieder an anderer Stelle 
in die einzelnen Zellen eindringen. Die Diffusion durcb die Epidermis 
in den InterzelMarraum vollziebt sicli nun nach den Gesetzen Exneks *^^) : 
die Diffusionsgeschwindigkeit der Gase ist proportional ilirer Ldslicli" 
keit im Wasser und umgekehrt proportional der Wurzel aus iiirer 
Dichte. Daraus folgt, daJS die Diffusionsgescliwindigkeit des Sauer- 
stoffes doppelt so groB, die der Kohiensaure 55mal so groB ist als 
die des Stickstoffes (N 2 : : 00^, = 1 : 2,3 : 54,8). Wenn die Diffusion 

der Gase zu einem Gleicbgewichtszustand gefiilirt hat, findet sich in 
den Interzellularen Luft von ungefahr der gieichen Zusammensetzung 
und von demselben Druck wie in der Atmosphere, d. h. 36 Proz. O 2 , 
65 Pro z, N 2 . Durch die Atmung entsteht keine wesentliche Aenderung 
in diesem Zustand, wohl aber durch die Kohlensaureassimilation. Da 
CO 2 in dem MaBe, als es verbraucht wird, rasch von auBen nach- 
stromt, wird ein wesentliches Gefalle des C02-'Gehaltes nirgends ein- 
treten. Der aus ihr entstehende O 2 aber wird die die Pflanze iiber- 
ziehende Wasserschicht bald sattigen, 02-Abgabe nach auBen wird 
dadurch erschwert,* er wird sich in den Zellen anreichern, so daB sehr 
bald der die Zellwande durchtrankende O 2 da, wo diese an Inter- 
zelluiaren grenzen, mit dem Partialdruck des 0^ in den Interzellularen 
nicht mehr im Gieichgewicht steht. So findet „Evasion“ des Sauer- 
stoffes in die Interzellularen statt, die urn so lebhafter ist, je .sUrker 
die Abweichung vom Diffusionsgleichgewicht ist, d. h. je starker die 
Assimilation. So kommt es zu Drucksteigerung in den Interzellularen 
und schlieBlich zu dem uns schon bekannten Gasblasenstrom aus zu- 
falligen oder absichtlich angebrachten Wunden. 

Anders als bei der submersen Wasserpflanze gestaltet sich die 
Kohlendioxydaufnahme beim Laubblatt der LandpfJanze. Die Epidermis 
ist hier mit der Kutikula bedeckt. Diese ist fiir Wasser fast ganz 
impermeabel, aber Kohlendioxyd kann doch durch sie dif fundieren ; 
es kann ja auch durch eine Oelschicht diffundieren, die Wasser nicht 
durchlafit Allein bei dem geringen Partihrdruck des CO^ in der 
Atmosphere sind die Mengen von ihm, die durch die Kutikula ein- 
dringen, ganz auBerordentlich geringe. Steht also keine andere Ein- 
gangspforte als die Kutikula in das Laubblatt offen, so tritt unter 
gewbhnlichen TJmstenden keine Assimilation ein. Dagegen konnten 
Boussingault und Blackman in sehr kohlendioxydhaltiger Luft 
Starke biidung auch in solchen Blettern konstatieren, die sich nur 
durch die Kutikula die dazu ndtige CO 2 verschafft hatten. 

JBedcutung der Spaltoffiiuiigeiu Daraus folgt, daB in der Natur 
die hoher organisierten Bletter auf andere Weise mit Kohlendioxyd 
versorgt werden mtissen: Die Spaltoffnungen bilden die Ein- 
gangsoffnungen. Wenn es durch diese in die Interzellularraume ge- 
langt ist, so kann es von da aus in jede einzelne Zelle diosmieren, 
nachdem es sich zunachst in dem Imbibitionswasser der Zellwande ge- 
iost hat. Von der Zahl, Verteilung und Oeffnungsweite der Spalt- 
offnungen, und der Gestaltung des Interzellularsystems h^ngt es also 


25) Devaux 1889 Ann. sc. nat, (7) 9 95. 

26) Scharfsinnige Ausfiihrungen dariiber bei Kniep 1915 Jabrb. wiss. Bot. 
m 460. 

27) Boussingault 1868 Agronomic 41 300 u. 375. 

28) Blackman 1895 Phil. Transactions B 186 504. 
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ab ob und wie stark Kohlenstoffassimilation stattfinden kann. In 
anschaulicher Weise haben Stahl und Meissner -’) die Bedeutung 
der Spaltoffnungen gezeigt: An Blattern, die auf der Unterseite 
Spalteffnungen tragen, gentigt ein Ueberzug von Waclis-Vaseline, urn 
Starkebildung zu verhindern. Bringt man dann auf der Oberseite 
eines so behandelten Blattes ktlnstliche Spaltoffnungen an, d. h. macht 
man Einstiche mit einer Nadel, oder entfernt man die Kutikula auf 
eine Strecke weit, so tritt tiberall in der Nahe der ktinstlicben Ein- 
trittspforten des GO^ Starkebildung ein. Dafi sie lokal beschrankt 
bleibt, ist begreiflich,''da ja die der Oeffnung zunacbst liegenden Zellen 
sofort den geringen Vorrat erschopfen. Auch in den Versuchen Molls. 
und ZiJLSTEAs^®) zeigte sicb stets die Starkebildung auf die Stellen 
der Blatter beschrankt, die direkt Kohlendioxyd aufnehmen konnten. 

Die Interzellularen, als deren Ausfiibrgange die Spaltoffnungen 
betracbtet werden konnen, sind von groBer Bedeutung fur das Vor- 
dringen der Koblensaure zu der einzelnen cborophyllhaltigen Zelle '’M. 
Jede derselben grenzt irgendwo direkt an einen Interzellularraum an 
und steht durch diesen mit der auBeren Atmosphare in Verbindung. 
Die Bewegung des Kohlendioxyds in den Interzellularen erfolgt jeden- 
falls in erster Linie durch Diffusion. DaB daneben auch Bewegungen 
der Interzellularluft durch Druckzustande mit dazu beitragen, die 
Kohlensaureversorgung des Mesophylls zu beschleunigen, kann kaum 
bezweifelt werden. Ungleiche Erwarmung, Biegungen der Pflanze 
durch den Wind und Deformationen der Interzellulargange miissen 
zu solchen LuftstrSmungen ftihren. 

Betrachten wir nun zunachst die Stomata im Zustande weitester 
Oeffnung, und fragen wir, wie ist es moglich, daB durch so winzige, 
aber freilich in sehr groBer Zahl (S. 72) vorhandene Boren das so spdr- 
lich vorhandene Kohlendioxyd in so groBer Menge in das Blatt hinein- 
diffundieren kann, daB Helianthus pro Stunde und pro Quadratmeter 
0,5 g Kohlehydrat bilden kann? Wir verdanken den Untersuchungen 
von Brown und Escombb^*) AufschluB tiber diese Frage. Das Wesent- 
liche wurde schon bei der stomataren Transpiration besprochen ; denn 

29) Stahl 1894 Bot. Ztg. 52 117. Meissner 1894 Beitr. zur Kenntnis der 
Assimilationstatigkeit der Blatter. Diss, Bonn. 

30) Moll 1877 Landw. Jahrb. 6 327. Zhlstra 1909 Kohlensauretransport 
in Blattern. Groningen. 

31) Anregende, wenn aneh weiterer Klarung bedurftige Angaben fiber die 
Diffusionsmoglichkeit des CO, in Sonnen- und Schattenblfittern macht Lpnde- 
G.vRDH. Er nennt f die freie, innere, an die Intereellularen grenzende Oberflache, 
m die Masse der Chloroplasten, und findet das Verhaitnis f ; m bei Schattenpflanzen 
omal so klein, wie bei iSonrienpflanzen. Bei ersteren soli dieser Quotient als innerer 
begrenzender Eaktor fungieren und bedingen, daS mit steigender Liohtintensitat 
die Assimilationskurve der Schattenpflanzen nicht so hoch aufsteigt, wie bei 
Sonnenpflanzen. Die Blatter dieser zeigen (Bo ysen- Jensen, St.vlfelt, Lunde- 
g.\edh) namlich einen logarithmisohen Verlauf der Kurve, welche die Abhangig- 
keit der Assimilation von der Liohtintensitat wiedergibt. Bei Schattenblattern zeigt 
sie den scharfen Knick der BLACKMANschen Kurve (S. 204), geht also schon bei 
mafiiger Beleuchtung in eine der Abszisse parallele Gerade fiber. Auch die im 
Vergleieh zum Volum kleine Oberflache der Schattenblattchloroplasten soil die 
Assimilation ungfinstig beeinflussen, ihr hoherer Ohlorophyllgehalt soil allerdings 
dafflr eine gewisse Kompensation bieten. 

32) Vgl. auch S. 71. 

33) Brown u. Escombb 1900 Phil. Transactions B 193 223; 1905 Proc. Eoy. 
Soc. B 76 29. Renner 1911 Elora 103 171. Anm. bei der Korrektur: s. auch 
Grad-Mann 1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 449. 
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die Abgabe von Wasserdampf ist ja ebenfalls eine Diffusion durch 
die Spaitoffmmgen, nur findet sie in umgekebrter Richtnng statt wie 
die C02-Aufnabme. Wegen der Wichtigkeit der Sacbe wollen wir 
die Ergebnisse Brown und Escombes und spaterer Forscber bier nocb- 
mais besprecben. Brown und Escombe gingen von rein pbysikaliscben 
Versucben aus: sie liefien das Koblendioxyd der Luft durcb eine enge 
Oeffnung in einer diinnen Wand in ein GefaB diffundieren, auf dessen 
Grand sicb eine Losnng von Kalilange befand. Enter der Voraus- 
setzung, dafi die Tiefe des Locbes gegeniiber dem Durcbmesser ver- 
nacblassigt werden konnte, und dafi die Locber sicb gegenseitig nicbt 
beeinfluBten, was nacb Brown eintritt, wenn ibr Abstand gleich dem 
8— lO-facben Durcbmesser ist, fanden sie, daB die diffundierenden 
Mengen nicbt von der Querscbnittf lacbe der Oeffnung, sondern von 
der GroBe ibres linearen Durchmessers abhangen. Wenn durcb 
eine Oeffnung von 4 mm Durcbmesser in der Zeiteinheit z. B. die 
C02-Menge 2 durcbgeiassen wird, so gebt in derselben Zeit durcb 
eine Oeffnung von 2 mm Durcbmesser die Menge 1 durcb; die Mengen 
verbalten sicb wie 2 : 1, die Querscbnittsflacben der Oeffnungen da- 
gegen wie 4 : 1. Mit der Abnabme der Locbgrbfie muB demnacb die ver- 
baltnismaBige Diffusionsgescbwindigkeit zunebmen, wahrend 
der absolute Wert der Diffusion sicb trotz gesteigerter Wirkung des 
Einzellocbes verkleinert. Wendet man die Ergebnisse dieser pbysi- 
kalischen Versucbe auf das Einstromen von CO.^ in die Blatter an, so 
ist zunacbst zu berticksicbtigen, daB die Oeffnungen der Stomata keine 
Kreis-, sondern Ellipsenform besitzen. Es hat sicb gezeigt, daB eine 
elliptische Oeffnung ftir die Diffusion dasselbe leistet wie eine kreis- 
fdrmige von gleicber Flache; jede nicht-kreisformige Oeffnung 
muB also erst auf eine flacbengleicbe kreisformige umgerecbnet 
werden, und der Durcbmesser der letzteren ist dann die bei der 
Diffusion zur Geltung kommende GroBe. So finden Brown und 
Escombe die wirksame Oeffnung zwiscben den SchlieBzellen des 
Helianthusblattes zu 0,0000908 qmm, und das entspricht einer Kreis- 
flacbe von 0,0107 mm Durcbmesser. Die Entfernung der einzelnen 
Spaltoffnungen voneinander ist ungefabr gleicb ibrem 8-fachen Durcb- 
messer; sie stdren sicb also gegenseitig kaum. Nimmt man weiter 
an, die Absorption des COg durcb das Mesopbyll sei eine voll- 
kommene, so konnen nacb der Zahl der Stomata rund 2 ccm pro 
Quadratzentimeter und pro Stunde absorbiert werden. Tatsacblicb 
absorbiert aber das Blatt, zur Bildung von in maximo 1,5 Kohle- 
bydrat pro Quadratmeter, nur rand 0,12 ccm pro Quadratzentimeter, 
also nur etwa 6 Proz. dieser unter der nicbt zutreffenden Voraus- 
setzung, daB Diffusionsgleicbgewicbt berrscbe, errecbneten Menge 
nicbt zutreffend, denn erstens erfolgt die Absorption des CO 2 erst 
im Mesopbyll, also in betracbtlicher Entfernung von der Spalte, und 
zweitens ist — wenigstens in ruhiger Luft — auch auBerhalb der 
Spalten nicbt sofort die maximale CO^-Tension gegeben; je grdfier das 
Blatt, je dicbter die Blatter einer Pflanze, desto weiter rilckt diese 
Maximaltension vom Bl|tt ab. Dadurcb wird das Gefalle verringert 
und die Diffusion verkleinert. Es findet nicbt mebr eine Diffusion 
durcb den Porus einer auBerst diinnen Wand, sondern durcb ein 
System enger Kapillaren statt 


■fr 


34) Kenner 1911 zit. in Anm. 33. 
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Die SpaltdffDUBgen sind aber nicht immer maximal geoffBet, vielmebr andert 
.sicb wie wir wissen, die GroiSe der Oeffiiung je iiach. den aufieren Umstanden. 
Die Verkleinerang dk 8palte setzt indes die COg-Einfulir bei weitem niciit; so 
berab wie die Wasserdampfabgabe, weil eben die Spalte nur ein kleiner Bruch teil 
des Systems ist, durch das die Diffusion erfolgt. Demnach kann die Wasser- 
abgabe schon weitgehend eingeschrankt sein, wahrend die COg-Einfuhr fast un- 

S jschmalert fortdauert. Fiir die COa-Assimilation kommen also vor allem die 
xtreme: weit geoffiiete und ganz geschlossene Stomata in Betracht. Wenn starke 
Beleuchtung die Spaltoffnungen zu maximaler Oeffnung bringt, so rniissen wir 
darin eine Einrichtung erkennen, die fiir die Kohlenstoffassimilation von funda- 
mentalster Wichtigkeit ist. Denn mit steigender Lichtintensitat nimmt innerhalb 
gewisser Grenzen die AssimilationsgroBe zu, vorausgesetzt, dafi geniigend Kohlen- 
rsaure zur Verfiigung steht. Die Luftfeuchtigkeit wirkt, wie gezeigt wurde, in dem 
Since, daB ihre Vermehrung eine Oeffnung, ibre Verminderung ein SchlieBen der 
Spaltoffnungen bedingt. Die raeist exponierte Lage der SchlieBzellen bringt es nun 
mit sich, daS vielfacli schon lange bevor ein sichtbares Welken am Biatte statt- 
gefunden hat, ein vollkommener SpaltenverschluB eingetreten ist. Dieser ist fiir 
die Erhaltung des Lebens der Pfianze unentbehrlich, da sonst ein Vertrocknen 
•erfolgen miiBte; er ist also eine Schutzvorrichtung gegen zu starke Transpiration, 
ist aber fiir den ProzeiS der Kohlenstoffassimilation sehadiich, Namentlich Keexjsleb. 
(8. 197 Anm. 114) zeigte, daB abgeschnittene Zweige bei kraftiger Insolation schnell 
in der Assimilation nachlassen. Sind gar die Blatter wirkiieh welk'^"% so hort 
die Assimilation ganz auf. Hieran ist der SpaltenschluB, der Mangel an Kohlen- 
saure schuld, denn in Pflanzen, die die Kohl ensaure durch die Zellwande 
aufnehmen (Moose und Fleehten), wird durch Wasserverlust die Assimilation 
nicht so stark herabgesetzt wie bei den LaubbMttern‘^% und bei Algen kann 
Fortdauer der Assimilation sogar nach Eintritt der Plasmolyse konstatiert werden 
Dies gilt aber keineswegs allgemein ; vielmehr wirkt eine Herabsetzung der 
Turgeszenz meist schon vor Erreichung des plasmolytischen Zustandes ungiinstig 
auf die Assimilation^*^). Betreffs anderer Faktoren, die das Spiel der Spaltoffnung 
beeinflussen, sei auf S. 78. zuriickverwiesen. Jedenfalls darf nicht verschwiegen 
werden, daB zahlreiche Assimiiationsversuche fur die Uebertragung ihrer Er- 
gebnisse auf die freie Natur ungeeignet sind, weil es oft fast unmoglich ist, im 
Experiment das Spiel der Stomata, d. h. die COg-Zufubr ganz naturgemaB zu 
-gestalten. 

Blicken wir zuruck auf die Versorgung der Pfianze mit GO^, so 
wird oline weiteres klar, daB diese, wie Schroeder sagt, das „erste 
hierber gehbrige Problem‘‘ ist, denn der Wassergehait eines Blattes, als 
reines Wasser gedacbt, kann nicht mehr CO2 losen ais ausreicht, um 
bei gtinstigen Bedingungen den Bedarf „etwa einer halben Sekunde“ 
zu decken. Tatsachlich nimmt allerdings das — unbelichtete — Blatt, 
wie WiLLSTATTER und Stoll in Bestatigung alterer Befimde angeben, 
weitaus mehr Kohlendioxyd anf, als seinem Wassergehait entspricht. 
Sie vermuten, daB sich das Kohlendioxyd dissoziabei an eine iinbe- 
kannte organische Verbindnng anlagert, wahrend Schroeder die Mog- 
lichkeit einer Oberflachenadsorption diskutiert. Den Sinn dieser 
Bindung sucht Willstatter in einer Erhdhung des Gehaltes an 
Kohlensaure (H2CO3) anf Kosten’ von CO.^; denn nur erstere, nicht 
letzteres soil, wie friiher erwahnt, nach diesem Autor mit Chlorophyll 
jene Verbindung eingehen, an der dann das Licht seine Arbeit ieistet. 
Jedenfalls ist Schroeder im Eecht mit seiner Behauptung, daB es 
sich bei dieser Bindung von Kohlendioxyd unmoglich um Schaffung 
einer Eeserve handeln kann, da sie nur fiir den Bedarf der Assimi- 


35) Naoamatz 1887 Arb. Wurzburg 3 389. 

36) Eastit 1891 Kev. g^n. de bot. 8 522. Jumelle 1892 Eev. gen. de hot. 
4 166. (Iljin 1923 Flora 16 360. — OOo- Assimilation und Wassermang^.) 

37) Klebs 1888 Unters. Tubingen 2 489. 

38) Paotajs-elli 1904 Jahrb. wiss. Bot. 39 167. Treboux 1903 Flora 92 49. 

39) 1918 Ber. Bot. Ges. 36 (9). 
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lation wahrend ganz kurzer Zeit ausreichen und somit im Hausbalt: 
der Pflanze keine Rolle spielen kann. 

Eiitsteliuiig* des Chlorophylls. la den Spaltoffnungen haben wir eine Ein- 
richtung der Pfiaaze kennea geiernt, die in ihrer Funktion yielfach von aufieren 
Mojnenten abhangt. Ihre Abhaagigkeit von der Aul^enwelt wird noch dadurch 
vergrohert, daJS diese aueh die Entwieklung der Spaltoffnungen beeinfluBt. Es 
sei bier nur erwahnt, da® in der Dunkelheit die Spaltoffnungen unvolikommen 
ausgebildet werden. AebnlicJi verhait es sich mit dem Chlorophyll* seine Ent- 
stehung und seine spatere Funktion ist in hohem Grade von auheren Umstanden 
abhangig. Bekannt ist ja die Tatsache, da£ nur bei Algen***’) und anderen Krypto- 
gamen sowie keimenden Koniferen^O das Chlorophyll im Dunkeln auftreten kann, 
wahrend alle hoheren Pflanzen im Dunkeln nur eine farblose Vorstufe des Chloro- 
phylls (Leukophyll) bilden, die bei Beleuchtung auch toter Pflanzenteile in Chloro- 
phyll iibergeht^^-). Auch wird das Chlorophyll im Dunkeln bald langsam, bald 
schneli zersetzt, es ist also in seiner Entstehung wie in seinem Bestand im ali- 
gerneinen vom Licht abhangig. Uebrigens geniigt die kurze Einwirkung einer 
sehwachen Liehtquelle (5 -lU'' lange Wirkung des diffusen Tageslichtes), uni die 
Ergriinnng der Chloropiasten auch bei nachherigem Aufenthalt im Dunkeln herbei- 
zufiihren. In quantitativer Hinsicht hat Lmo gef unden, daJS die Geschwindig- 
keit der Chlorophyllbildung der Beleuchtungsdauer und der Lichtintensitat, d. h. 
der „Lichtmenge“ proportional ist. — DaB sichtbare Strahlen aller Wellenlangen, 
wenn auch mit verschiedener Geschwindigkeit das Ergiiinen bedingen, zeigte 
Eemke ■*'*), und Schmidt fand bei Verwendung von Farbfiltern, dafi auch flir 
die Wirkung der einzelnen farbigen Strahlen gnippen das Liehtmengengesetz gilt. 
Allgemein zeigten die Spektralbezirke die starkste Wirkung, die vom Chlorophyll 
am starksten absorbiert werden. Hierans sehliel^t der Verf , dah einmal gebildetes 
Chlorophyll kraft seiner Absorptionsfahigkeit fiir Licht „autokatalytisch“ weiteres 
Leuko- in Chlorophyll iiberfiihrt. Zur Ausbildung des Chlorophylls ist auch eine 
nicht zu niedrige Temperatur erforderlich, dean zwischen und 5® G tritt am 
Licht nur eine Vermehrung des schon vorhandenen gelben Farbstoffes ein^^^), und 
auch die Koniferenkeimlinge ergriinen im allgemeinen nur bei Temperaturen, die 
oberhalb 9° C liegen. 

Assimilation nnd O 2 . An die Kohlensaui’e reihen wir den Sauer- 
stoff an. Es gibt eine ganze Anzahl yon Tatsachen, die beweisen, 
daB zum Beginn der Assimilation nachweisbare Spuren von Sauerstoff 
nicht vorlianden zu sein branchen. In dem oben (S. 174) angefiibrten 
Assimilationsversuch in faulendem Hamoglobin fehlt zuverlassig freier 
Sauerstoff, und doch beginnt die COs-Zerlegung in einem solchen 
Medium; mit ihrem Einsetzen hbrt dann freilicb das Experiment schon 
auf, da ja damit Sauerstoff gegeben ist. Durch Studien von Ewart 
haben wir indes die Fahigkeit gewisser Pflanzenpigmente kennen ge- 
iernt, Sauerstoff locker zu binden, und es liegt der Gedanke nahe, daB 
diese Eigenschaft weiter verbreitet sei, als man gew5hnlich annimmt, 
daB also auch in Versuchen wie dem angefiibrten zwar kein freier, 

40) Heinricher 1883 Ber. Bot. Ges. 1 441. Schimper 1885 Jahrb. wiss. 
Bot. 16 1. 

41) Burgersteix 1900 Ber. Bot. Ges. 18 168. 

42) Wie es scheint, wird zunachst eine gefarbte Vorstufe des Chlorophylls 
gebildetj das Chlorophyllogen. Dieses liefert aber statt Chlorophyll leicht auch 
ein Zersetzungsprodukt, das Protochlorophyll. In alien Aiiszugen aus etiolierten 
Pflanzen, die nicht sorgfaltig abgetotet warden, findet sich demnach stets Proto- 
chlorophyll. Liro 1908 Annal. Acad. Fennicae Ser. A 1. Mooteveedb u. Lubi- 
MEJSTKO 1912 Biol. Cbl. 31 449. — Vgl. auch Mahsky 1922 Biochem. Zeitschr. 182 18. 

43) Eeihke 1893 Sitzungsber. Berlin 527. 

44) 1914 Beitr. z. Biol. 12 269 (hier Literatur). Ob die Abgleichung der Spektral- 
bezirke auf gleiche Intensitat einwandfrei war, entzieht sich unserer Ken n to is. 

45) Blfvikg 1880 Arb. Wurzburg 2 495. Vgl. auch Iwanoef 1922 Biochem. 
Zeitschr. 181 140. 

46) Ewart 1897 Journal of the Linn, Society; Botany 81 554. 

Benecke u. Jost, PflanzeDpkysiologie. , Bd. I. 
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woM aber locker gebundener Sanerstoff der Pflanze zar Verfiigung: 
steM. 

Fiir die Bejahung dieser Frage sprechen sicb aucb WillstIttee und Stoll 
alls, Sie fandeo, daJS die einen Blatter (Pelargonium) selir empfindlich, die andereii 
(Gyclamen) weniger empfindlich gegen Og-Mangel sind. Sie schHeBen, dafi den 
Zellen normalerweise freier und mit diesem im Gleichgewieht stehen der locker 
(dissoziabel) gebundener Og zur Verfiigung steht. Entzieht man verduokelten Blatteni 
nur den freien 0^, so sind sie, wenigstens die gegen Og-Eetzog widerstands- 
fahigen, imstande “bei Belichtung alsbald intensi^ zu assimiiieren. Bewirkt man 
aber durch iaogeren Entzug des freien Sauerstoffes den Zerfail der dissoziableii 
0 ^-Verbindung, und den Verbrauch des aus dieser, so ist nunmehr bei Wieder- 
belichtung die Assimilation sistiert, urn erst nach einiger Zeit, allerdings geschwacht, 
wieder einzusetzen. Diese hypothetische Og-Verbindung soli vielieicht jenes Enzym 
sein, das in den Assimilationsmechanismus eingreift (S. 213). 

Warbue 0 ‘^®) entdeckte dann spater bei seinen Chlorellaversuehen die merk- 
wiirdige Tatsache, daS bei Oa-Drucken zwisehen Vsp einer Atmosphare die 
Assimilation sich hebt, wen n der Og-Druck sinkt, vielieicht weil die Assimilate durch 
den Og zu 062 riickoxydiert werden, vielieicht auch, weil der in starkerer 
Konzentration als Akzeptor fungiert und an Stelle des CO.^-Berivates mit dem 
„photochemi 8 chen Prlmarprodukt* (S. 192) reagiert. 

Von einer : IiiaktiTieriiiig, der CMeroplasteii^^) spricht man, 
wenn die Eoblensaurezerlegung durch irgendwelche Faktoren inhibiert 
wird, die andere Prozesse in der Pflanze, z. B. die Atmung, nicht 
aufheben und die auch den Chloroplasten nicht sichtbar scbadigen, so 
daB er nach Aufhebung der inaktivierenden Faktoren seine Tatigkeit 
wieder aufnehmen kann. In dieser W else wirken eine ganze Reihe 
von Stoffen: Anasthetika und Antlpyretika, Sauren und Alkalien. 
Auch die Kohlensaure in hbherer Eonzentration hat denselben Erfolg, 
und auch eine Anhaufung von Eohlehydraten beim Assimilations- 
prozefi fuhrt zur temporaren Inaktivierung der Chloroplasten (S, 193). 
Demnach soli eine solche Inaktivierung auch unbeabsichtigt bei ikssi- 
milationsversuchen eintreten, z. B. wenn man mit abgeschnittenen 
Slattern arbeitet, bei denen die Ableitung der Assimilate fehit^^). 

SchlieBlich ware noch extreme Temperatur und hohe Insolation 
zu nennen, auf die wir alsbald zuriickkommen. 

Eine eigenartige, durch Starkebildung bedingte Inaktivierung der Ohloro- 
plasten fand Henrici^O- Nach ihr liegt die Temperatur- und Lichtschwelle fiir 
die Assimilation tiefer als fiir die Btarkebildung. LaBt man entstiirkte Blatter bei 
tiefen Temperaturen (schwachem Licht} assimiiieren, so steigt mit der Temperatur 
(Belichtung) die Assimilation, dabei wird zunachst Zucker, keine Starke gebildet. 
Mit weiter steigender Temperatur (Licht) aber senkt sieh die Assimilation wieder, 
wahrend nunmehr Starke entsfeht. Diese zweigipflige Assimilationskurve bedart 
weiterer Priifung. Bel „Zuckerblattern“ fehit naturgemaB der zweite Gipfel. 

47) S. 172 Anm. 9. — Die Autoren verdxangen den durch Durchieiten 
von Stickstoff, nicht Wasserstoff, den sie im Gegensatz zur landlaufigen Auffassung, 
nicht fiir physioiogisch indifferent halten. 

48) Biochem. Zeitschr. 1920 10:5 193. 

49) Ewart 1896 ebenda 01 364, Pantanelli 1904 Jahrb. wiss. Bot. 09 167, 

50) VgL Saposchnikoff (1895 Bot. Obi. f)0 246 Ref. d. rues. Arb. v. 1894) 

und die auffalleoden Angaben bei Brown u. Escombe 1905 Proc. Roy. Soc. B 
70 54. — Kritik bei Meyer u. Deleano 1913 Zeitschr. f. Bot 5 214. — Einer 
Angabe von Kegel (1905 Diss. Gottingen) zufolge soli Chloroform und Aether auch 
stimuiierend wirken. DaB hier indes Fehler in der Versuchsmethode vorliegen, hat 
SCHROEBER gezeigt (1909 Flora 99 156). Nach Irving (1911 Ann. of Bot. 25 1077) 
wirken schon geringe Dosen von Chloroform sehadlich. CJeber die schadigend® 
Wirkung der schwefligen Saure: Neger 1916 Ber. Bot. Ges. 04 386. Ueber Hem- 
mung der Gasblasenausscheidung durch Sulfit (Na.,S.,O. 0 ; Noack 1920 Zeitschr. 
f. Bot. 12 340. ^ ^ 

51) 1917 Verb, naturf. Ges. Basel 02 107. 
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Sehr beaciitenswert sind WAEBXJRGs"^) Ergebnisse iiberHemmiing der Assimi- 
lation dureb Narkotika, die deren Adsorbierbarkeit parallel gebt. In der bomologen 
Eeihe der Ureihane hemmt eine Losung des am scbwacbsten adsorbierbaren Metbji- 
uretbans die Assimilation in einer Konzentration ?on 400 Millimolen pro Liter um. 
deiiselben Betrag, wie es das stark adsorbierbare Pbenylnretban sebon in einer Kon- 
zentration von 7? Millimol im Liter tut Und verwendet man dasselbe Uretban in 
wechseinder Konzentration, so zeigt die Kurve, die die Assimilationsbemmung dar- 
stellt, denselben Verlauf, wie die Adsorptionsisntherme, Tatsachen, die die Annahme 
un seres Autors stiitzen. dafi die bemmende Wirkung auf einer Veranderung von 
Grenzfiacben berubt. Ein wesentliebes Glied im Assimilationsverlauf sind eben Ee- 
aktionen an Grenzfiacben, die nicbt ungestraft verandert werden diirfen. DaO die 
Schadigung der Assimilation durcb Blausaure auf ganz anderen Ursachen berubt — 
Sinderung der Ueberfubrung der CO^ in reaktionsfabige Form — ist schon er- 
wabnt (S. 193). 

Als Solarisation bezeicbnet Urspruno^-^ die an Bohnenblattern von ibm 
beobacbtete Ersebeiimog, dai^ naeb einiger Zeit — um so fruher, je starker die Be- 
licbtung — die Cblorophyllkorner aufboren, Starke zu biiden, wahrend die Auf- 
losung der Starke weiiergebt. Bei dauernder Sonnenbeleuchtung war die St&ke- 
reaktion nacb 5 Stunden intensiv, nacb 9 Stunden war sie beinabe wieder ver- 
jcbwunden. Ursprung scblieiSr, dafi diePtianzen 
unserer Breiten dauernder Sonnenbeleuchtung 
nicbt angepafit sind. — Ob aber der Staike- 
scbwund mit Kobrzuckerbildung (S. 196) zu- 
sammenbangt, ist nocb zu untersucben. 

Assimilation und Tcmperatur. 

Auch die Tempera tur beeinfiuJSt den 
AssimilationsprozeB in bohem MaJBe. Die 
Feststeilung der quantitativen Abhangig- 
keit der Assimilation von der Temperatur 
ist indes keine leichte, weil neben der Bil- 
dung von Assimilationsprodukten immer 
deren Zerlegung durcb die Atmung ein- 
bergeht, und weil diese in anderer Weise 
von der Temperatur abhangig ist als jene. 

Gute Versucbe auf diesem Gebiet riibren 
von Matthaei^^^) her. Sie wurden bei 
kiinstlicher Beleucbtung an abgesebnit- 
tenen Blattern des Kirschlorbeers nacb 
der KnEUSLERSchen Metbode gewonnen. 

Die Blatter blieben zunachst IV 2 Stunden lang in der zu unter- 
suchenden Temperatur; dann wurde die CO:f-Zerlegung pro Stunde 
bestimmt, und zwar bei kraftigem Licht und guter C 02 -VersorguDg, 
so dafi von auBeren Faktoren nicbt diese, sondern die Temperatur 
begrenzend wirkte. Die Fig. 32 gibt die Resultate in graphiscber 
Darstellung. Auf der Abszisse ist die Temperatur angegeben; die 
Ordinaten geben die Menge der zerlegten COg in Milligramm pro 
50 qcm Blattflache an. Die ausgezogene Linie entspricht dem Er- 
gebnis der ersten Stunde des Versucbs: Die Menge der zerlegten CO 2 
steigt zunachst mit der Temperatur, um dann oberhalb von 37,5 
so rascb abzufallen, daB etwa bei 45^ keine Assimilation mehr statt- 
findet; unterhalb von 0^ ist eine scbwacbe C02-Zerlegung etwa bis 
—5^ zu bemerken. In ahnlicher Weise hangen manche andere Funk- 


52) Siebe S. 193, und 1920 Biocbem. Zeitscbr. 103 196; 1922 Zeitscbr. f. Elektro- 
cbemie 28 70. 

53) 1817 Ber. Bot. Ges. 35 57. 

54) Matthaei 1904 PbiL Transactions B 197 47. 



Fig. 32. Abbangigkeit der Assi- 
milation von der Temperatur. 
Kach Matthaei. 
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tionen der Pflanze von der Temperatur ab, und Sachs der zuerst 
liierauf aufmerksam machte, nannte die Temperatur, bei der die be- 
treffende Funktion beginnt, das Minimum, die der hOchsteii 
Leistung entsprecliende Temperatur Optimum, endlich die Tempe- 
ratur, bei der die Funktion ausklingt. Maximum. Minimum, Maxi- 
mum und Optimum bezeichnete er als Kardinalpunkte. Viele 
Untersuchungen sind seitdem sowohl bei der Koblensaureassimilation 
als aucb bei anderen Lebensprozessen der Pflanze ausgefuhrt worden, 
urn die Lage dieser Kardinalpunkte zu bestimmen. Aus den Unter- 
suchungen von Matthaei geht aber hervor, daJB diese Punkte tiber- 
haupt keine feste Lage haben. Bei niedrigen Temperaturen stimmen 
die Werte fur die COg-Assimilation in sukzessiven Stunden ziemlich 
gut tiberein; das Blatt arbeitet also mit gleichbleibender Energie. 
Oberhalb von 2.8,7 ® aber bemerkt man ein stetiges Fallen der Assimi- 
lationsgrOBe von Stunde zu Stunde. Dieses findet seinen Ausdruck 
in den gestrichelten Linien II, III und IV der Fig. 32, die die 

Assimilation 1 bzw. 2 oder 3 Stunden 
nach der ersten Bestimmung dar- 
stellen. Die Folge dieses bei hoheren 
Temperaturen rasch zunehmenden Ab- 
falls ist dann, dab das Optimum, das 
bei der ersten Ablesung auf 37,5® C 
lag und bei einer Bestimmung nach 
ktlrzerer Einwirkung der Temperatur 
wohl noch hoher gefunden worden 
ware, sich allmahlich nach niederen 
Temperaturen verschiebt: 30,5® 0 in 
Kurve IV. Ein „Zeitfaktor“ kompli- 
ziert also hier die Sachlage. 

Eine theoretische Interpretation 
der Assimilationskurve gibt Black- 
33. MAN®'). Nachdem schon vonKANiTz®®) 

darauf aufmerksam gemacht worden 
war, dafi unsere Kurve I zwischen 0 ® und 37 ® der van ’t HoFFSchen 
Eegel von der Abhangigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit chemischer 
Prozesse von der Temperatur entspreche, suchte Blackman zu zeigen, 
daB diese Kurve der Ausdruck zweier entgegengesetzt verlaufender 
Prozesse ist. Die Koblensaureassimilation muBte als ein chemischer 
ProzeB sich etwa in der Weise mit der Temperatur steigern, wie 
das die Kurve A B in Fig. 33 ausdrackt. Nun hat aber die Temperatur 
noch einen zweiten Erfolg, sie „inaktiviert“ den Chloroplasten. 
Je heher die Temperatur ist, desto rascher wird diese Inaktivierung 
vollstandig; ganz willkarlich konnen wir die Inaktivierungskurve 
durch die Linie OD unserer Figur darstellen. Durch gleichzeitige Ein- 
wirkung der steigern den und der retardierenden Wirkung der Tem- 
peratur kommt dann eine „Optimumkurve“ A E zustande, wie sie tat- 
sachlich beobachtet wurde. 


55) Sachs 1860 Jahrb. wiss. Bot. 2 338. 

56) Besonders von Ksbusler 1890 Landw. Jahrb. 19 649. 

57) Blackman 1905 Ann. of Bot. 19 281 (vgl. aueh Jost Biol. Cbl. 26 225). 

58) Kanitz 1905 ZeitBchr. f. Elektrochemie (vgl. auch Biol. Cbl. 27 11). 1915 
Temperatur und Lebensvorgange. Berlin. 
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Weitere Untersiicliungen beschaftigen sich mit der genauen Feststelliing 
des Temperatnrkoeffizienten fiir 10^ (q,o) und finden, daB er mit steigender Tern- 
peratur fiillt. So batten Blackmak und Smith (1911) ibn fiir Helodea gefunden 

zwiscben 7 und 13® = 2,05 
„ 13 „ 21®;= 1,35 

Bei Cblorella fallt q,o nacb Warbuhg*^-) im Interval! von 5—32® von 4,3 auf 
1,6, also sebr betracbtlicb. (Ostekhout findet fiir die Meeresalge Ulva 1,81.) 
Weiter fiibrt Warburg aus, dafi bei bober Strablungsintensitat und zwiscben 15 
und 25® der Koet'fizient q,o etwa = 2 ist, daB also bier eine cbemiscbe, nicbt 
pbotocbemiscbe Reaktion den Gang der Assimilation bestimmt, und zwar soil es nacb 
Warburg jene Teiireaktion sein, welcbe GO., in einen stark adsorbierbaren Akzeptor 
verwandelt, und die er als BuACKMAisrsc'be Reaktion bezeicbnet {S. I92j. 

Ganz anders bei scbwacber Beleucbtung; Matthaei verotfentlicbt in ibrer 
scbon berangezogenen Arbeit Assimilationskurven, die zeigen, daB bei einer nied- 
rigen, mit 1 bezeicbneten Bestrablung die Kurve zwiscben 5 und 25® kaiim mebr 
ansteigt, sondern der Abszisse nabezu parallel lauft, bei einer doppelt so starken 
Belicbtung steigt sie bis ca. 10® scbarf an, um dann fast horizontal weiter zu 
laufen, wabrend sie bei starkerer Beleucbtung mit der Temperatur, wie oben er- 
wabnt, nocb weiter ansteigt. Mit Blackmak konnen wir sagen, daB unzureichende 
Lichtzufubr die Assimilation senergie begrenzt und verhindert, daB hob ere Tem- 
peraturen sicb nocb giinstig auswirken konnen. Mit Warburg konnen wir sagen, 
daB bei niederer Bestrablungsintensitat nicbt mebr jene cbemiscbe Reaktion 
(Akzeptorbildung) den Gang der Assimilation bescbrankt, vielmebr ist Akzeptpr 
stets im UeberscbuB vorhanden und die Assimilation sgescbwindigkeit abhangig nicbt 
von einem cbemiscben, sondern einem pbotoebemischen ProzeB, demjenigen namlicb, 
in welcbem die absorbierte Strablungsenergie im Cbloropbyll Arbeit leistet (photo- 
chemiscber Primarvorgang). Fiir pbotocbemiscbe Eeaktionen aber sind niedrige 
Koeffizienten kennzeicbnend, oder aber — dafiir finden sicb Beispiele bei War- 
burg — sie sind z. B. zwiscben 10® und 20® ganz unabbangig von der Temperatur. 

Die Frage, wie sicb der TemperatureinfluB auf die Assimilation bei niedriger 
COg-Konzentration auBert, diirfte nocb nicbt binreicbend studiert sein, einige An- 
gaben finden sicb bei Warburg 1. c. 

Es ist nun nocli der wichtigen Untersucbungen von Willstatter 
und Stoll iiber die verschiedene Beeinflussung der Assimilations- 
energie durch die Temperatur bei dunkelgrtinen Sippen einerseits und 
gelbgriinen, d. h. cblorophyllarmen Sippen derselben Spezies anderer- 
seits zu gedenken (z. B. Sambucus nigra, Ulmus sp.). In Fortfiibrung der 
friiheren Befunde von Lubimenko ^^) und Blester ‘'^), welcbe mangelnde 
Proportionalitat zwiscben Cblorophyllgebait und Assimilationsenergie 
gefunden batten, ermittelten sie, daB dieselben Ohlorophyllmengen der 
gelbgriinen Blotter unter giinstigen Assimiiationsbedingungen wohl 
10 — 20mal mebr OO 3 zerlegen als die der dunkelgrtinen Blatter. Sie 
scblossen daraus, daB nicbt nur die Cliioropbylimenge, sondern nocb 
ein anderer „protoplasmatiscber^^ Faktor die Assimilation mafigeblicli 
beeinflufit; sie nebmen an, dafi es sicb um ein „Enzym“ handle, welches 
die durch die Arbeit des Lichtes peroxydisch umgewandelte Kohlen- 
saurechlorophyllverbindung, deren Existenz diese Forscber amiebmen 
(vgl. S. 191), zerlegen soli. Unter bestimmten gleichen Bedingungen be- 
dingt namlicb bei den dunkelgrtinen Pflanzen Erbobung der Temperatur, 
nicbt aber des Lichtes Erbobung der Assimilation ; Temperatur ist also 
,,begrenzender Faktor“, wabrend umgekehrt bei den gelbgriinen Formen 


59) Weitere Literatur bei Smith 1919 Ann. of Bot. 33 517. Hier eine kritiscbe 
Diskussion, die zeigt, .daB da, wo andere Autoren erbeblicb kleinere Werte als 2 
gefunden baben, baufig nicbt fiir genligende Zufubr von Licbt oder CO., gesorgt 
war. VgL dazu aucb Schroeder 1917 S. 154 zit. in Anm. 82 S. 189. 

60) S. 172 Anm. 9. 

61) 1908 Rev. gen. bot. 20 162. 

62) 1912 Beitr. z. Biol. d. Pflanzen 11 249. 
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ErhOhung des Lichtes, nicht aber der Temperatur die Assimilation 
steigert, hier ist also Licht begrenzender Faktor; und das wird damit 
erkiart, daB in den gelbgrunen BlSttern das Enzym im UeberscbnB 
ist, seine Wirkung aber durch die geringe Menge Chlorophyll begrenzt 
wird, und dafi mehr Lichtzufuhr die Wirksamkeit des letzteren er- 
hoht. Bei den dunkelgrunen Blattern aber ist das Chlorophyll im 
UeberschuB und darum hier Temperaturerhohung, die die Wirkung 
des den Vorgang begrenzenden Enzyms erhoht, von Erfolg gekrOnt. 

Noch ein Wort fiber die untere Temperaturschwelle fttr die Assi- 
milation; es werden vielfach ganz auffallend tiefe Werte angegeben, 
zumal ffir Flechten. Henrici setzt die Schwelle ffir Flechten auf 
— 20®, ffir alpine Schattenpflanzen auf — 16, fur alpine Sonnenpflanzen 
hoher; aber auch hier soil sie unter 0® liegen. Starke Zellsaft- 
konzentration und dadurch bedingte tiefe Lage des Gefrierpunktes (falls 
Tugorsenkung vorhanden ist) soil diese tiefe Lage der Schwelle ermOg- 
lichen (vgl. auch Matthaeis Kurve ffir Eirschlorbeerblatter Fig. B2). 

Wie ersichtlichj ist fiir aJle diese Anschauungeti kennzeichnend, dajS sie die 
Wirkung der auBeren im Experiment variierbaren Faktoren mit den inneren, in 
derPflanze herrschenden in Beziehung zu setzen suchen. wenn auch vorlaufig noch 
in vielfach hypothetischer Weise, daB sie ferner dadurch die Erkenntnis vertiefen, 
dafi sie den Assimilationsvorgang nicht einheitlich auffassen, sondern zerlegen in 
Teilreaktionen. bei welch en das Licht arbeiiet, und andere Dunkelreaktionen, die 
mit ersteren verkoppelt sind^’’’). 

Es geht ferner aus allem deutlich hervor, daB wir, uni den EinfluB eines 
Faktors zu studieren, nicht an ders vorgehen konnen, als im Versuch diesen variabel, 
aile anderen, soweit es iiberhaupt moglich ist Ijonstant zu halten, daB es aber 
durchaus erforderlich ist, den variablen Faktor in vielfachen Versuehen zu kom- 
binieren mit konstant gehaltenen von verschiedener Intensitiit. Sahen wir doch, 
daB der Gang der Temperatur auf den Assimilationsvorgang ganz anders wirkt, 
wenn wir ihn mit hoher als wen n wir ihn mit geringer Lichtintensitat kombinieren, 
und gleiches gilt fiir alle anderen, auBeren wie inneren Faktoren, die auf die Assi- 
milation von EinfluB sind. 

Die Tatsache. daB ein Faktor je nach seinem Zusammenwirken mit anderen 
ganz verschiedenen EinfluB haben kann, wird uns auch vieder klar entgegentreten, 
wenn wir uns endlich dem EinfluB des Licht es auf die Assimilation zuwenden, dies 
also zum variablen Faktor machen. 

Assimilation mid Liclitintensitat. Die Tatsache, daB die Assi- 
milation in engstem Zusammenhang mit dem Licht steht, ist auBer- 
ordentlich leicht festzustellen ; an jedem HelodeasproB laBt sie sicli 
demonstrieren (vgl. S. 186). Die Gasblasenausscheidung nimmt sicht- 
lich ab, wenn man die Pflanze der Ruck wand eines Zimmers nlihert, 
und hort ganz auf bei einer Beleuchtung, die von unserem Auge 
durchaus noch nicht als ,,Dunkelheit“ empfunden wird. Diese schon 
fruher angefiihrten Tatsachen sind aber strenge genommen nicht 
voll beweisend. Denn es ^geht ja, wie wir gesehen haben, in jeder 
griinen Zeile neben der OO^-Zerlegung eine CO^-Bildung durch die 
Atmung einher. Der ProzeB der Atmung ist ^aber von der Be- 
ieuchtung so gut wie unabhangig ; er dauert also bei Lichverminde- 
rung mit gleicher Intensitat fort, wie am direkten Sonnenlicht. So 
muB also eine Lichtintensitat existieren, bei der die Assimilation nur 
so viei COg zerstort, als die Atmung liefert, und dann treten keine 


63) So auch Smith 1919 zit, in Anm. 59. 

64) Vgl. aber Warbukh (1922 Zeitschr. physik. Cheraie 102 235), der aus- 
fiihrt, daB bei Chlorella infolge der Vermeh rung oxydabler Substanz durch die 
Assimilation die Atmung wahrend der Belichtung groBer sein diirtte als im Dunkeln. 
Weitere Literatur ixber diesen Punkt in Kap, 15. 
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iyasblasen mebr aus Helodea aus, dann weist auch die besonders 
empfindlicbe Bakterienmetbode im allgemeinen keine Assimilation 
mehr nach ~ nur durch quantitatiye chemisclie Methoden ist ibre 
Existenz dann nocb sicberzustellen , wenn man die AtmungsgrbBe 
(ies betreffenden Pflanzenteiles kennt. Bei nocb weitergehender 
Licbtverminderung verrat sicb schlieBlicb die Assimilation nnr nocb 
(inrcb eine Vermindernng der AtmungsgrdBe , und erst wenn die 
Atmungsgrofie konstant geworden ist, bat die Assimilation ganz anf- 
gebort.. 

Die Licbtintensitat, bei der bei einer bestimmten Temperatur die Atmnng 
gleicb der Assimilation ist, nennt man, wie schon gesagt, den Kompensationspunkt, 
Er iiegt bei ganz auffallend verschiedenen Lichtintensitaten; bei Spirogyra bei 174, 
bei Helodea bei nur 2 bis 17 HK. (Temperatur 20"). Er wechselt stark mit Tem- 
peratur und Jahreszeit. Ein Zusammenhang mit der spezifiscben Atmungsgrofie 
der Pflanzen lafit sich nicbt nachweisen. Hobe Lage des Kompensationspunktes 
failt keineswegs mit starker spezifischer Atmung zusammen"'^). 

Was das Minimum der Licbtintensitat, das nocb COg-Zerlegung berbeifiibrt, 
angebt, so ist zu erwarten, dafi die einzelnen Arten in diesem Punkt Differenzen 
autVeisen. Es ist ja eine bekannte Tatsacbe, dafi die meisten Pflanzen im Zimmer 
nicbt gedeiben wollen, und das Iiegt meistens an den mangelbaften Beleucbtungs- 
verhaltnissen unserer Wohnraume. Wenn nun einzelne Pflanzen, wie Olivia, Aspi- 
distra, docb im Zimmer gedeihen, so konnte man daraus scbliefien wollen, sie 
batten ein niedrigeres Beleucbtungstninimum als andere Pflanzen. Tatsacblich 
fand aucb Lubimenko, dafi die Sonnenpflanze Robinia ein 25n[ial so starkes Licbt 
brauebt als die Bucbe, um mit der Assimilation anzuheben; die Larcbe, ein 
Sonnenbaum, brauebt lOmal so viel Licbt dazu als der Sebattenbaum Eibe. Bei 
diesen Versueben war immer die Licbtintensitat so niedrig, dafi die Assimilation 
von der Atmung stark libertroffen wurde. Allgemein zeigte sicb beim Vergleicb 
von Sonnen- und Scbattenblattern von abnlicbem Bau, dafi letztere geringere 
Licbtmengen ausnutzen konnten als erstere, und Litbimeistko fiihrt das auf 
starkere Konzentration des Chlorophylls in den Cbloroplasten der Scbattenpflanzen 
ziiriick®'*) (S. 184). 

Ein anderer Grund ist es aber nocb, der bedingt, dafi Scbattenpflanzen, deren 
geringe tagliche Produktion an Troekensubstanz wir schon erwahnten, bei geringer 
Licbtintensitat gedeihen: sie baben eine geringe Atmung, also wenig Verlust an 
organischer Substanz und deraentsprechend ein gerinsreres Bediirfnis an Neubildung 
derselben. Sinapis (Sonnenpflanze), die z. B. bei 20 mindestens 6 mg CO 2 pro 
Stiinde und 50 qcm Oberflacbe zerlegt, bildet durcb Atmung ca. 0,8 mg CO.^ in 
derselben Zeit. Oxalis, eine Schattenpflanze, zerlegt nur 0,8 mg CO 2 und pro- 
duziert bei der Atmung nur 0,15 mg CO, (Boysen- Jensen zit. in Anm."ll7 S. 198; 
Mayee 1892 Versuebsstat. 40 212). 

Mit dem Steigen der Licbtintensitat wacbst aucb die GO « -Assimilation. 
Aile neueren Autoren Smith, Boysen- Jensen, Warburg, Harder u. a. sind 
darin einig, dafi die As^imilationskurve zuerst proportional der Licbtintensitat 
steigt, dann allmahlicb flacber wird, d. h. mebr und mehr unabbangig von der 
Licbtintensitat, um dann gegebenen falls wieder abzufallen, wenn das Licbt all- 
zubell wird^^'^), Im iibrigen verlMt sie ganz verschieden, steiler oder flacber, 
eenkt sicb friiher oder spiiter, je nach dem Aufiraafi der aufieren Faktoren, nacb 
der Struktur des Blattes, dem Ohlorophyllgebalt, der dadurch bedingten Durch- 

05) Platzer 1917 Verb. Pbys.-med. Ges. Wurzburg 45 31. Vgl. aucb Hardee 
1923 Zeitsebr. f. Bot. 15 305. 

66) Die Versiiche Lubimenkos wurden unter reebt unnatiirlicben Bedin- 
gungen — bis 8 Proz. CO., — angestellt, und sind wegen des grofien Interesses, 
das sie bieten, revisionsbedurftig. 

67) Aucb fiir die Licbtkurve gilt also nacb Harder®^) dasselbe, wie ftir die 
CO^-Kurve; sie lauft nicbt so, wie Bdacrman meinte, dafi sie einen scharfen 
Knick bat da, wo das Licht aufhort, begrenzender Faktor zu sein, aber aucb nicbt 
ganz entsprecheod der Mitsoherlich- BAULEschen Formulierung, derart, dafi der 
Gescbwindigkeitszuwachs der Assimilation proportional ist dem jeweils am Hoebst- 
wert fehienden Betrag. Sie steigt jedenfalls bei Harders Objekten (Algen, Wasser- 
moosen) zuerst rascher, wird endlich flacber, als es jener Formulierung entspriebt 
(nahert sicb also etwas mehr der BLACKMANseben Kurve. 
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■ leuclitimg'^®) mid je nach spezifischen Eigenarteii des Protoplasmas. DaB bei 
lidberen Licbtintensitaten' die Froportionalitat nicbt mebr bestebt, bat also inebrere 
Grunde. Erstens wirkt hobe Liebtintensitat gerade wie bohe Temperatur inakti- 
vierend atif das Chlorophyll; PANTAisrELLi fand z. B. fiir Helodea, daB bei der 
Liebtintensitat 1 (= Sonnenlicht) und V 4 Koblensaurezerlegung 50 Minnten 
lang mit gleicber Geschwindigkeit vor sicb geht, wahrend sie bei der Lichtinten- 
sitat 4 sehon nach 15 Minuten einen starken Riickgang aufweist. Zweitens kann 
trotz steigender Liebtintensitat die COs-Zerlegung konstant bleiben, weil der ZnfluB 
von Kohlensaure nicbt ansreicht, nm" eine weitere Steigernpg der Assimilation zii 
ermogiicben. Hierauf fiibrt, wie oben sebon gesagt, LundegIedh den mangelnden 
Aufstieg der Licbtkurve bei Sebattenpfianzen zuriick. Brittens kann die Tem- 
peratnr einen besebrankenden EinfluB ausiiben, oder aiicb zii geringfiigiger 
Gbloropbyllgebalt, so nach Lxjbimenko z, B. bei jungen bellgriinen Eibenoadelii. 
Wenn bei Kombination von ziemlicb bober Temperatnr mit krMtiger Belencbtung 
die Tatigkeit der Gbioroplasten von Sebattenblattern gesebwacht wird, im Gegen- 
satz zn denen der Sonnenblatter, so fiibrt das Lubime^ko anf eine „Ueber- 
heizung der ersteren" zuriick. Das Optimum der Assimilation zeigt sicb somit bei 
Sebattenpfianzen da, wo das Produkt aus Liebtintensitat und Temperatur nicbt zu 
groB ist. Sonnenpflanzen mit bellgriinen, sicb weniger stark erwarmenden Gbioro- 
plasten vertragen ein boberes Produkt aus beiden Faktoren. — Durcb den an erster 
Stelle genannten inaktivierenden EinfluB des Liebtes wird die Kurve der Abbangig- 
keit der Assimilation von der Belencbtung die Gestalt einer „Optimumkurve“ an- 
nehmen, und ibr Gipfelpunkt wird mit der Zeit auf niedrigere Liebtintensitaten 
riieken, Der EinfluB einer ungeniigenden Versorgung mit CO^ oder einer niedrigen 
Temperatur wird sicb darin auBern, daB die Kurve anfangs der Liebtintensitat 
proportional steigt und dann nacb und nacb horizontal wird^'*). 

Begroiizeiide Bediiigiingen. Die BLACKMANsebe Lehre von den 
^limiting factors^, der wir scbliefilicb nocli einige allgemeine Be- 
merkungen widmen, hat einen ganz wesentlichen Fortsebritt gebraebt: 
sie darf allerdings nicbt so aufgefaBt werden, als ob nur ein einziger 
Faktor, der Minimum^ befindlicbe, jeweils die intensity! der 
Assimilation bestimmt. Vielmehr ist die Assimilationsgescbwindigkeit 
stets abbangig von dem AusmaB und dem Zusammenwirken aller 
Faktoren, auBerer wie innerer, die liberbaupt den Assimilations- 
meebanismus und sein Substrat beeinflussen. Wir macben uns das 
wobl am besten klar, wenn wir annebmen, daB in einem Versuch bis 
auf zwei Faktoren alle anderen im UebersebuB und im gtinstigen, 
konstant gebaltenen AusmaB vorbanden seien. Von den restlicben 
zwei, sagen wir der Belicbtung und der Xoblensaurezufubr, sei der 
eine, die Koblensaure, variabel, und zwar zu Beginn des Versuches 
im absoluten Minimum, d. b. gar nicbt vorbanden, der andere, das 
Licbt, konstant und zu Beginn des Versuebes gegeniiber der Koblen- 
saure aucb im UebersebuB, aber docb nicbt in so groBem UebersebuB, 
wie die anderen konstanten Faktoren. Mit beginnender Zufuhr von 
Koblensaure wird nun, sobald die Scbwelle liberscbritten ist, die 
Assimilation einsetzen. Wenn dann jeweils nur ein einziger Faktor 
im Minimum ware, muBte zuerst die Kurve mit steigender Koblen- 
saurezufubr sebrag ansteigen als Gerade — in diesem Gebiet ware 
nur die Koblensaure begrenzend und erbobte Zufubr keines anderen 
Faktors konnte die Assimilation steigern. Dann kame eine Zeit, wo 
plotzlicb das Licbt begrenzender Faktor, und zwar einziger begrenzen- 
der Faktor wird, die Kurve wiirde einen sebarfen Knick zeigen und 
von da der Abszisse parallel laufen. Tatsacblicb aber lauft solcbe 

68) Lubimej^"e:o findet z. B., daB sicb die Assimilation von Koniferennadein 
vpvierfacbt, von Birken- oder Lindenblattern nur verdoppelt, wenn man von 
diffusem Licbt zur Sonnenbeleucbtung kommt 

69) Vgl. Blackmax u. Smith 1911 Proc. Roy. Soc. B 3S9. 
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Kurve anders: Zwar steigt sie bei einsetzender und allniahiicli steigen- 
der Kolilensaarezufubr zuerst annahernd proportional der Kohlensaure- 
konzentration an den Reaktionsorten an, und solange das der Fall ist, 
wtirde nur erbohte Eohlensaurezufubr, aber nicbt Verstarkung eines 
anderen Faktors die Assimilation steigern kdnnen, genau gesagt, nicbt 
in erheblicbem MaJ3e. Das ist, wie Waebueg sagt, die Zone niederer 
Intensitat der C02“Zufubr. — Dann wird die Kurve allmahlich flacber 
und flacber und geht, wie wir gehort baben, ohne scbarfen Knick 
allmahlich in eine Partie tiber, in der sie der Abszisse nahezu parallel 
verlduft. Sobald sie diese Ricbtung bat, sind wir in Waeburgs Zone 
holier Intensitat der C02“Zufubr, wo die Assimilation von ihrer weiteren 
Erhobung so gut wie unabhangig ist (wenn wir scbadigende Kon- 
zentrationen bier auBer acht lassen) und in der im wesentlichen, 
praktiscb genommen, nur das Licht allein begrenzender Faktor ist, 
und Steigerung eines anderen Faktors die Assimilation nicbt weiter 
steigern konnte. Zwischen diesen beiden Teilen niederer und bober 
Intensitat liegt aber eine Zone mittlerer Intensitat, in der sowohl 
Licbt wie auch Kohlensaure, nicbt nur theoretiscb, sondern aucb 
praktiscb begrenzend wirken, zwar nicbt beide an jeder Stelle dieser 
Zone gleicbermafien, vielmehr wird in der der Zone niederer Intensitat 
benachbarten Halfte der mittleren Zone die Kohlensaure sUrker be- 
grenzen, in der anderen, dem borizontalen Kurventeil benachbarten 
Halfte der Zone mittlerer Intensitat das Licht starker, und in der 
Mitte der Zone mittlerer Intensitat, da etwa, wo Blackman den 
Knick der Kurve vermutet, wiirden beide Faktoren im gleichen MaBe 
begrenzend wirken. Dieser Punkt ist nacb Haedee auch derjenige, 
in welchem das Produkt aus Kohlensaure- und Lichtzufuhr, das eine 
bestimmte Assimilationsgeschwindigkeit bedingt, den kleinsten Wert 
hat, bier liegt die optimale Konstellation dieser beiden Faktoren. 

Im iibrigen mui3 fiir jede Pflanze nnd fur alle Faktorenkombinationen die 
Kurve der Assimilation experimentell ernoittelt werden, eine tbeoretische Voraus- 
sage der Einzelheiten des Kurvenverlaufes verbietet sicb von selbst, da alle inneren 
und aufieren Faktoren direkte und indirekte Wirkungcn baben, die sicb bald 
kreuzen, bald addieren. Koblensaurezufubr fordert nicbt nur die Versorgung mit 
diesem Gas, sie bedingt auch Schlub der Stomata; Warme fordert nicbt nur 
Dunkelreaktionen, sie erbobt aucb die Diffusionsgescbwindigkeit der Koblenstoe. 
Licbt fordert nicbt nur die Bildung photochemiscber Produkte, es bediegt aucb 
Cblorophyllumiagerungen und so Aenderungen der Absorption; die Faktoren konnen 
ferner auf die lebende Substanz und erst durcb diese auf den Assimilations- 
mecbanismus indirekt wirken usw. Es handelt sieb um Dinge von enormer Kompli- 
kation, die zeigen, daS tbeoretische Voraussagen gefahrlicb sind, und daB es unter 
alien TJmstanden praktiscb ist, solcbe Fragen vor allem an einfacb gebauten Ob- 
jekten, wie Warburg oder Harder es taten, zu untersuchen, bei den en Diffusion, 
Licbtbrecbung und andere scbwer iibersebbare Dinge wenigstens keine alJzugrofie 
Rolle spielen. 

Blackman und Matthaei baben gezeigt, daB in der N a t u r 
in diffusem Licbt der Mangel an CO 2 das moglicbe Assimi- 
lationsmaximum nie erreicben IdBt. Als sie den GOg-Gebalt der Luft 
kiinstlicb erbobt batten, ergab sicb, daB die T e m p e r a t u r der 
Blatter die voile Ausntitzung des Sonnenlichtes verbindert, und zwar 
in direktem Sonnenlicbte stets, in diffusem Tageslicbt nur an kublen 
Tagen. An warmen Tagen dagegen reicht in diffusem Licbt die 
Lichtintensitat nicbt aus, um die bei der hohen Temperatur 
moglicbe maximale Assimilation zu erzielen. 


70) Blackman u. MxiTTHAEi 1905 Proc. Roy. Soc. B 76 402. 
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Assimilation iind Liclitftirl>ee Das Soniienliclit ist bekanntlicli 
aiis Strahlen verscMedener Brechbarkeit, verschiedener Wellenlange, ver- 
schiedener Farbe zusammengesetzt, und dementsprecbend hat man schon 
TOT langer Zeit gefragt, ob sie alle in gleicher Weise wirksam sind Oder 
niclit. Ueber diese Frage hat sich eine grofie Literatur entwickelt, 
deren Resultate indes nicht ganz im Verhaltnis zu der aufgewandten 
Arbeit stehen, weil yiele Schwierigkeiten zn tiberwinden sind. 

Die ersten Versiiche ruhren von Daubeny her, der die Fflanzen hinter 
farbigen Glasern wachsen iieJS; diese Methode ist auch jetzt noch sehr brauchbar, 
zumal da jetzt Glaser fabriziert werden, die nur ganz bestimmte Spektralbezfrke, 
gleichwohl immer ganze Gruppen von Wellenlangen in reiativ grower Lichtstarke 
durehlassen. Statt der Glaser kann man sich auch der Losungen von Farbstoffen 
bedienea"^}. Bei anderen Arbeiten legte man den Hauptwert aiif die Hersteilung 
eines spektral zerlegten Lichtes; so konnen exaktere Beziehungen zwisehen 
Wellenlange und Assimilation gefunden werden. Draper hat das Sonnen- 
spektrum zum erstenmal zu diesem Zweck verwendet; spater bedienten sich zahi- 
reiche ForscW’^) dieser Methode. Sie ist indes nicht immer ohne weiteres als 
eine exakte zu bezeichnen, denn einmal bringt es die Art der Herstellung des 
Spektrums mit sich, dafi die starker gebrochenen Lichtstrahien viel weiter aus- 
einandergelegt werden, so daS eine Flaehe gleicher Grdl^e schon aus diesem Grunde 
in verschiedenen Spektralregionen ungleich wirksam sein muS; andererseits ist 
vielkch auch zur Erhohung der Lichtintensitat der Bpalt des Apparates so sehr 
erweitert worden, dafi das Spektrum nicht mehr fiir rein gel ten konnte. Der erste 
Fehler lafit sich durch Erzeugung von Normalspektren mit Hilfe eines Gitters ver- 
meiden^*^); Reinke ^-’^) hat einen Sp^^ktrophor genannten Apparat konstruiert, der 
auch ohne Gitterspektrum zu vergleichbaren Beobachtungen fxihrt. 

Uebereinstimmung herrscht nun in bezug auf folgende Punkte in 
alien TJntersuchungen, wobei zunachst die Frage, wieviei Frozen t der 
Strahlung von den Blattern absorbiert, reflektiert Oder durchgelassen 

71) Vgl. bis 1909: Kniep u. Minder 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 619. 

72) Daubeny 1839 Phil. Transactions S. 149. 

73) LandoIjT hat (1894 Sitzungsberichte der Berliner Akademie) Losungen 
augegeben, die ein monochromatisches Licht geben; vgl. auch Nagel 1898 Biol. 
Gbl 18 649; Kniep u. Minder 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 632; Meinhold 1911 Beitr. 
z. Biol. 10 353; Hubl 1921 Die Lichtt'ilter. Halle. Ueber Gelatinefarbtilter; Frings- 
HEIM 1917 Ber. Bot. Ges. 37 184. Beira quantitativen Vergleich der Wirksamkeit 
von Licht verschiedener Wellenlange ist es notig, dieses auf gleiche Intensitat zu 
bringen. Man verwendet zur Intensitatsmessung Bolometer oder Thermosaule in 
Verbindung mit dem Galvanometer. Vgl. vor allem die unten zitierten Arbeiten 
Ursprungs und Warburgs. Mifit man nicht spektral zerlegtes Licht, sondern 
solches, das durch Glaser oder Losungen filtriert ist, so ist auf allersorgfahigsten 
AusschlujS der infraroten Strahiung zu achten, wie es z. B. durch Warburg ge- 
schah. — Ueber Warmefilter (Losungen von Ferroammonsuifat) vgl. z. B. Bussnbr 
1907 Physik, Zeitschr. 7 120. 

74) Draper 1843 Philosoph. Magazine 23 161. 

75) Fpeeper 1872 Bot. Ztg 30 425. Reinke 1854 Bot. Ztg. 42 1 und 1885 
Engelmann 1884 Bot. Ztg, 42 81. Timiriasepp 1885 Ann. sc. nat. (7) 2 99; 1903 
Froc. Roy. Soc. B 72 424. Kniep u. Minder (Anm. 71) haben das Verdienst, scharf 
betont zu haben, da6 auch das Normalspektrum der Sonne hinsichtlich der In- 
tensitatsverteilung au6erst variabel ist. Morgens und abends ist verhdtnismaSig 
weniger stark brechbares Licht vorhanden als mittags (vgl, Anm. 80). Es ist daher 
eigentlich selbstverstandlich, daS verschiedene Forscher, die das Sonnenspektrum 
an verschiedenen Orten, zu verschiedenen Tages- oder Jahreszeiten und bei ver- 
schiedener Witterung zura Vergleich der Wirksamkeit verschiedener Spektralbezirke 
benutzten, zu verschiedenen Resultaten kamen, wenn sie nicht die Spektralbezirke 
auf gleiche Energie abstimmten. — Am empfehlenswertesten sind als Lichtquelleu 
kiinstliche, konstant brennende, die an den Strahlen, auf deren Untersuchung es 
jeweils ankommt, nicht zu arm und hinreichend hell sind, damit auch filtriertes 
oder spektral zerlegtes Licht in den einzelnen Spektralbezirken noch geniigend 
intensiv ist. Vgl. z. B. Ursprung 1917 Ber. Bot. Ges. 35 45; 1918 36 89; War- 
burg 1922 Zeitschr. f. physik. Chemie 102 235, und 1921 Zeitschr. f. Instrumenten- 
kunde 41 99; Harder zit. Anm. 65. 

76) Ursprung 1917 Ber. Bot Ges. 35 44. 
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wirdj aufier acM gelasseiij d. h. nur die auffallende StraMung bertick- 
sichtigt . wird: , 

1. Fiir die Assimilation kommen im wesentlichen die Strahlen 
in Betracht, die auch unser Ange wahrnimmt, also Licht von der 
Wellenlange 760—400 ji-fx. Reinke fand Gasblasenausscheidung von 
750— 400 |X|x. Engelmann fand mittels der Bakterienmethode 0^,-Ans- 
scbeidting zwiscben 718 und 397 [xpi. Eine schwache Wirknng des 
iiitravioletten Lichtes wurde von Bonniee und Makgin '') und neuer- 
iings von Uespeung angegeben. Uespeung'®) entwarf mittels des 
Quarzspektrographen ein kleines Spektrum auf ein zuvor entsttrktes 
Blatt und fand Starkebildung, d. h. Assimilation, bei Beleuchtung mit 
Sonneniicbt noch bei 342 [x[x, bei Bestrahlung mit der Bogenlampe 
sogar bis 330 jxp.. Viel weiter kann die Assimilation auch bei Licht- 
queilen, die noch reicher an Ultra violett sind, nicht gehen, weil Strahlen 
von weniger als 300 (X(x stark schadigen Verwendet man Lichtquellen, 
die im Ultraviolett kein kontinuierliches, sondern ein Bandenspektrum 
geben, so fdllt die Starkebildung mit den Banden zusammen (Cyanbanden 
des Kohlenbogens und Spektrum des Quecksilberbogens). — Unter Be- 
Eutzung von Infrarotfiltern (Ebonitplatte, Losung von Jod in Schwefel- 
kohlenstoff) fand Uespeung dann auch Starkebildung im Infrarot, aller- 
dings erst nach vielsttindiger Bestrahlung. [Vgl. aber Waebueg®^'^).] 

2. Der assimilatorische Effekt der verschiedenen Strahlen ist un- 

gieich; aber nicht in der Art, daJS bestimmte Wellenlangen aus- 
schliefilich wirksam, andere, daneben liegende, ganz unwirksam sind. 
Trdgt man die Wellenlangen auf die Abszisse auf und errichtet der 
Assimilationsleistung entsprechende Ordinaten, so erhalt man eine 
Kurve, die indes mit der Energiekurve des Sonnenlichtes durchaus 
nicht ubereinstimmt^^). ^ 

3. Vergleicht man Spektralbezirke, die man auf gleiche Energie 
gebracht hat — ohne das haben solche Vergleiche offensichtlich wenig 
Sinn — so liegt ein Hauptgipfel der Assimilationskurve in der 
schwacher brechbareii Halfte des Spektrums. DaB es auBer ihm noch 
ein zweites Maximum im Bereiche der kiirzwelligen Strahlen gibt, 
ist wahrscheinlich, aber noch nicht ganz sicher. 

Beginnen wir zur Erlauterung dieser drei Punkte mit Versuchen, 
die allerdings heute nur mehr den Wert von Demonstrationsversuchen 

77) Bonniee u. Mangin 1886 Compt. rend. 102 123. 

78) 1917 Her. Bot. Ges. 35 47. Aehnlich hatte schon Timietabki^p gearbeitet 
(1890 Compt. rend. 110 1346). 

79} Wir entnehmen Uespeung noch folgende Angaben: In der Ebene reicht 
das Sonnenspektrum im Quarzspektrographen bis ca. 310 (schadliche Strahlen 
fehien also), auf dem Teneriffapick aber bis 292 iip,. 

80) Abbot u. Fowlb 1908 Ann. of the astr. obs. Smithson. Inst. Iwanowski 
1914 Ber, Bot. Ges. 32 433. Uespeung 1918 1. c. eS6 111. Die Energieverteilung 
ist im Sonnenspektrum nicht, wie friiher vielfaeh ganz naiv angenommen wurde, 
konstant, sondern von der Sonnenhohe und vom WasKergehalt usw. der Atmosphare 
abhangig. Bei tiefem Sonnenstande (Zenlthdistanz 80®} iiegt das Energienaaximum 
der sichtbaren Strahlung im Rot, bei ein er Zenithdistanz von 60® im Griin, bei 
einer solchen von 37 ® aber im Blau. Steht die Sonne im Zenith, so riickt es sogar 
ins Violett. Die infrarote Strahlung betragt nur bei tiefem Sonnenstande etwa 
80 Proz. der gesamten, sinkt aber meist nicht unter 50 Proz. (Uespeung). — 
Biologisch wientige Kurven iiber die Intensitatsverteilung im blauen HimmeJs- und 
und im weiiSen Wolkenlicht gibt Uespeung ; im ersteren steigt die Kurve vom 
Eot (Feaunhofee a) bis zum Violett (G), im Jetzteren scheint sie einiger maiden 
horizontal zu laufen. — In unseren Breiten (Sonnenhohe 50 -GO®) sind also im 
Bereiche der sichtbaren Strahlung die griinen und zumal die blauen Sonnenstrahlen, 
.550—470 die energiereichsten. 
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liaben; Bringt man Pflanzen unter doppelwandige Glasglocken, die mit 
Kaliumbichromat oder mit Kupferoxydammoniak gefullt sind, also 
,.gelbes“ bzw. „blaues“ Licht durchlassen, so zeigt sich, dab sie im 
gelben Licht ungefahr ebenso stark assimilieren wie im weifien, da- 
gegen im blauen nur sehr schwach. Exakter wird der Versuch, wena 
man absorbierende Medien ganz ausschaltet und den REiNKESchen 
Spektrophor verwendet. Nachdem durch diesen das Licht spektral 
zerlegt ist, wird einmal die schwach brechbare Halfte (bis zur D-Linie), 
dann die stark brechbare Halfte jeweils durch eine Sammellinse kon- 
yergent gemacht. So kann man die Pfianze „langwelligem bzw. kurz- 
welligem" Licht aussetzen. Alle Autoren fanden nun, daB die lang- 
wellige Halfte eine groBere Wirkung hatte als die kurzwellige. Von 
Timieiasefe *') wird ihr z. B. die doppelte assimilatorische Wirkung 
der blauen Halfte zugeschrieben. Damit war aber eine Tatsache von 
groBer Wichtigkeit konstatiert. Es zeigte sich, daB bei der CO^- 
Assimilation andere Lichtstrahlen i n der Natur die Hauptrolle 



Fig. 34. Kurve der Gasblasenausschei- Fig. 35. Assimilation (ausgezogeBeKurve) 
dung, fiber dem Absorptionsspek- und Absorption fgestriehelte Kurve; 

trum lebender Blatter errichtet. Nach grflner Zellen bei X = 420— 750. Nack 

Reinke’*'), Taf. I, Fig. 6. Engeemank Taf. II, Fig. 1. 


schlechtweg als „chemisch wirksame“ Strahlen bezeichnet hatte, so 
war das eine falsche Verallgemeinerung. Andererseits besagen, wie 
mehrfach betont, solche Versuche fiir die Physiologie der Assimilation 
wenig, weil nicht festgestellt wurde, wieweit der starkere Effekt der 
schwach brechbaren Strahlen lediglich ihrer starkeren Konzentration 
in der Lichtquelle zuzuschreiben ist. 

Innerhalb der „blauen Halfte" des Spektrums soil nun nach einigen 
Autoren [vor allem Reinke ’®)] die Assimilationskurve kontinuierlich 
sinken, wahrend sie nach Engelmann ein zweites Maximum in der 
Nahe der FKAUNHOEEESchen Linie F erreicht (vgl. Fig. 34 und 35). 
Engelmann hatte das mit Hilfe der Bakterienmethode nachgewiesen : 
eine Nachprtifung durch Pfefebrs®) mit der gleichen Methode ergab 
keine Bestatigung. Kniep und Minder haben aber mit der Gasblasen- 
methode die Angaben Engelmanns bestatigt und gezeigt, daB die 
Wirkung des blauen Lichtes sogar eine recht betrachtliche ist. Sie 
haben das groBe Verdienst,_ zuerst mit prinzipiell wich tiger Frage- 
stellung rotes und blaues Licht auf gleiche Intensitat gebracht 
zu haben, und es zeigte sich kein wesentlicher Unterschied in ihrer 


81) TiMiRLiSBEE 1903 zit. in Anm. 75. 

82) Peefeer, Physiologie 1 334. 
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Wirkung''^^). Unter gewbbn lichen Umstanden hat eben das blane Licht 
nur deshalb eine geringe Wirkung, weii es im allgemeinen in der 
Atmosphere hinter dem roten zuriickzutreten pflegt. — Griinem Licht 
kommt noch eine geringere assimilatorische Wirkung zu. 

Aucb Meinhold'^^) fand unter Verwen dung von Licbtfiitern, hinter denen ex 
die Strahlung zwar nicht auf gleiche Intensitat abstimmte, aber doch ihrer Intensitat 
nach mafi, tiir Griinalgen eine zweigiptlige Kurve, mit einem Gipfel im Orange, 
einem anderen im Blau. Die Ergebnisse sind allerdings nur unter der Voraus- 
setzung einwandfrei, daJS die von dem Autor vorgenommene Umrechnung auf 
gleiche Intensitat erlaubt ist, da£ ferner die Vermehrung, die er anstatt der Assi- 
milation mafi, mit dieser konkordant geht, dafi endiich seine Eoergiemessiingen 
einwandfrei sind. — Wurmser^^) fand bei der Meeresalge Ulva gleichfalls gleiche 
Assimilation im roten und blauvioletten Licht, wenn er die beiden Bezirke auf 
gleiche Intensitat brachte. 

Als Ma6 fiir die Energie 
verwandte er die Entfar- 
bungsgeschwindigkeit von 
Ohlorophylldsungen in 
Azeton, deren Abhangig- 
keit von der Welienlange 
des Lichtes er vorher er- 
mittelt hatte. Bie Methode 
ist wohl zu kompliziert, 
urn einwandfrei zu sein. 

Andere Ergebnisse 
hatte Ursprung in 
seinen physikalisch 
ein wandfreien V er-* 
suchen, in denen er 
die StErkebildung 
in verschiedenen auf 
gleiche Energie abge- 
stimmten Spektral- 
bezirken untersuchte. 

(Er verwendete das 
spektral zerlegte Licht 
einer Gleichstrom- 
bogenlampe.) Die 
Kurve der Starke- 
bildung (Fig. 36) hatte 
nur ein Hauptmaxi- absorbierte Strahlung, die eintretende = 100 gesetzt. 
mum im Rot und fielj Aus „Lehrbuch d. Botanik f. Hochschulen*'. 

wie bei Reinke. ohne 

ein zweites Hauptmaximum zu zeigeu, nach Violett hin ab. Wir 
kommen auf diese wichtigen Studien nachher noch zuriick, wenn yon 
den Beziehungen zwischen Assimilation und Absorption die Rede sein 
wird. Hier sei nur so yiel bemerkt, da6 Ursprung fand, daJB die 
Stomata der yon ihm yerwendeten Bohnenblatter im Rot bei Fraun- 
hofer B weiter offen waren als bei h, und daraus folgert er, dafi bei 
seinen Versuchen yielleicht die CO 2 im stark brechbaren Spektral- 
bezirk begrenzend gewesen, und aus diesem Grunde das zweite Haupt- 


83) Ursprung diskutiert allerdings die Moglichkeit, da^ die Energiebestimmung 
der Spektralbezirke vielleicht mit Fehlerquellen behaftet gewesen sein konnte (1918 
Ber. Bot. Ges. 3<> 86). 

84) 1921 Recherches sur rassimilation. Paris. 

85) 1918 Ber. Bot. Ges. 30 86. Auch im Infrarot driickt nach Ursprung 
der Schlu6 der Stomata die Starkebildung. 



Fig. 36. ISTach Ursprung ®“). Ausgezogene Linie 
= Starkebildung im Bohnenblatt, wenn die auffallende 
Strahlung fiir alie Wellenlangen gleich ist. Punktierte 
Linie = die vom griinen Farbstoff lebender Blatter 
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maximum der eben genanntea Autoren nicht in die Erscheinung ge- 
treten sei. Eine weitere Untersuchung dieser Fragen ist aber dringend 
geboten, da es doch noch zweifelhaft scbeint, ob wirklich der Spalt- 
offnungsmechanismus fur die Eingipfligkeit der Kurve verantwortlicla 
zu machen sei. Fur die andere Mogiichkeit, dab vielleicht in den 
verschiedenen Spektralbezirken verschiedene Assimilationsprodukte sich 
gebildet haben konnten, etwa im Blauviolett Zucker statt Starke, er- 
gaben sich keinerlei Anhaltspunkte. 

Ueber die Lage des Hauptmaximums in der roten Spektralhalfte 
ist viel gestritten worden: Reinke findet es zwischen den Fbadn- 
HOEERSchen Linien a und B (X = 720 — 685 itp.), Engelmann und 
Timieiaseff zwischen B und C (X = 685 — 655 p-ji), ahnlich aucli 
Urspeung, Pfeffee zwischen 0 und D (X = 655—590 jxp). Man 
kbnnte glauben, diese Frage sei leicht zu entscheiden. Was diesen 
Punkt anlangt, so muB neben den Schwierigkeiten, auf die schon 
friiher hingewiesen wurde (Hersteilung eines gentigend reinen 
Spektrums bei der nStigen Lichtintensitat), noch auf einen Punkt 
aufmerksam gemacht werden, den schon Engelm-ann hervorhob und 
den Pfeffee in den Vordergrund stellt. Das Chlorophyll besitzt 
ftir die verschiedenen Farben ein ungleiches Absorptionsvermogen. 
Gerade in der Nahe des Assimilationsmaximums im Rot aber ist das 
Starke Absorptionsband des Chlorophylls (Fig. 28 auf S. 177) bei C 
(X = 661 pp). Wenn nun dieses stark absorbierte Licht auch die grbfite 
Assimilationswirkung haben sollte, dann kbnnte sich dieselbe doch nur 
an Objekten ganz geringer Dicke voll geltend machen. Verwenden 
wir ein Laubblatt zum Versuch, so werden ja schon die obersten 
Chlorophyllschichten alles Licht von der WellenlSnge ca. 660 ab- 
sorbieren, und die darunter liegenden Teile des Blattes befinden sich 
in Dunkelheit. Strahlen aus der angrenzenden Spektralregion aber, 
z. B. solche von X = 630, werden viel weniger absorbiert, dringen 
demnach tiefer in das Blatt und kSnnen demzufolge dann eventuell 
eine grbfiere assimilatorische Gesamtwirkung erzielen als diejenigen, 
die durch Absorption rasch verschwinden. Von theoretischem 
Interesse ist nun natflrlich in erster Linie nicht die tatsachlich 
bei dickeren Blattern zur Beobachtung kommende Assimilationskurve, 
sondern die sog. ,.primare KUrve“, die wohl nur Engelmann unter- 
suchte. Selbst bei ganz geringer Dicke der Chlorophyllschicht wird 
diese primare Kurve verdeckt; das zeigt die folgende Zusammenstellung 
von Werten, die Engelmann auf der direkt beleuchteten Seite und auf 
der RUckseite einer nur 0,028 mm dicken Cladophorazelle erhielt: 


FRAUNHOFEEsche Linien 

B-O 

D 

I)V*>b 

E—B 

P 


Assimilation, Vorderseite 

100.0 

48,5 

37,0 

24,0 

36,5 

10,0 

„ Kiickseite 

36,5 

94,0 

100,0 

52,0 

22,0 

12,0 


Aus diesen Zahlen geht sehr deutlich hervor, dab in dickeren 
Pflanzenteilen das Assimilationsmaximum in Regionen von kleinerer 
Wellenlange rtickt®'). 

Das zweite, mOglicherweise noch immer problematische Haupt- 
maximum im stark brechbaren Spektralteil, das Engelmann bei der 
Linie F gesucht hatte (485 pp) liegt nach Meinhold "»), Iwanowski 

86) Pfejpfer, Pbysiologie I § 60, 

87) Weitere Angaben bei Urspru>«-G 1918 Ber. Bot. Ges. m 111. Kach Zwisehen- 
schaltang eiaer Chloropbyljosung kann das Assimilatioiismaxiiniim naeli Btellen des 
Spektrums verschoben werden, wo sonst ein Minimum liegt, z. B. links von B— C. 

88) 1914 Ber. Bot. Ges. ^ 433. 
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Pringsheim^'^'Ov weito nach Vioiett bin, links von G (430—450 fifi.; 
G liegt bei 431 

Assimilation iind Absorption, Wir kommen nun zu der Frage, 
wesbalb man sicb eigentlicb fiir die genaue Feststeilung der maxinia! 
wirkenden Wellenlange interessierL Das geschieht aus dein Grande^ 
weil man vielfacb einen Zusammenbang zwischen Absorption und 
Assimilation annahm; die Maxima der AbsorptioUj also die bekannten 
Absorptionsbander, sollten die Maxima der Assimilation sein. Es 
wird bei der Assimilation Licbt absorbiert, aber daraus folgt 
nocb lange nicht, dab dieses lokal vollkommen verschwindet. Ancb 
zeigen ja zabllose Farbstoffe bocbst cbarakteristische Absorptions- 
spektra, obne daB dem an den Absorptionsbandern verscbluckten Licbt 
eine besondere Funktion im Organismus zukame. Der Blutfarbstoft 
der docb ancb ein sehr auffallendes Spektrum bat, ist zweifelios nicbt 
durcb dieses fiir das Tier von Bedeutung. Ferner ist z. BI fiir 
das Jodsilber®^) unmittelbar neben der Linie G ein ausgesprocbenes 
Maximum der Licbtwirkung nacbgewiesen, wabrend an dieser Stelle 
die optiscbe Absorption ziemlicb scbwacb ist. 

Auf Timieiaseff und Engelmann-^) geht nun die Lebre zuriick, 
die man oft in die einfacbe, aber miBverstandliche Gleicbung: En^bs 
= Enass kleidet, und die besagt, daB Proportionalitat bestehe zwiscben 
absorbierter Energie und Intensitat der Assimilation fiir die ver- 
scbiedenen Wellenlangen. 

Mit Waebukg^^^) kbnnen wir aucb den Quotienten U:E, in dem 
U die geleistete cbemiscbe Arbeit, E die absorbierte Strablungsenergie 
ist, als „Ausbeute“ bezeicbnen, und diese ware dann, wenn die 
obige Gleicbung zutrafe, von der Wellenlange unabb^ngig. Zundcbst 
ist dabei zu betonen, daB die ganze Fragestellung eigentlicb erst dann 
Sinn gewinnt, wenn wir als absorbierte Energie nicbt die vom Blatt, 
sondern die vom assimilierenden Pigment absorbierte Energie ver- 
stehen und diese ist nur ein Brucbteil von jener. Beown und Escombe 
fanden, daB bestimmte Blatter etwa 80 Proz. der auffallenden Energie 
absorbieren, der Farbstoff aber nur 4 Proz. Zu abnlicben Ergebnissen 
kam Uespeung 

Da erhebt sicb aber sofort die weitere Schwierigkeit, daB wir nocb 
immer nicbt sicber wissen, ob nur die Chloropbylle (S. 178 Anm. 37) 
Oder aucb -die Karotinoide photiscb bei der Assimilation mitwirken. 
Und wenn es aucb nacb der beute geltenden Auffassung wabrschein- 
licber ist, daB ersteres zutrifft so kann man docb die Assimilation 
im lebenden Blatt nicbt losgeldst von den Karotinoiden untersucben. 

Fig. 35 zeigt nun, daB Engelmann tatsacblicb eiue weitgehende 
Deckung zwiscben Absorptions- und Assimilationskurve®"^) fand. Aucb 

89) 1915 1. c. m 379. 

90) Vgl. OsTWALD, Allg. Chemie 2 1070. 

91) Vgl. auch Lommel 1871 Ann. Ckem. Phys. 74 581. 

92) 1905 Proc. Boy. Soc. B 7(> 29. 

93) 1918 Ber. Bot. Ges. 86 98. Ueber Uasimuxos Methode sowie liber das 
„Absorptionsvermogen“ vgl. 8. 177. 

93a) Anm. bei der Korr.: Nacb Warbueg (1923 Zeitsehr. f. physik. Chemie 
106 191) sind auch die Karotinoide photochemisch an der Assimilation beteiligt. 

94) Hier hat Exgelmakft bei der Knrve fiir die Absorption die auffailende 
Energie fiir alle Welleniangen gleich 100 gesetzt, die Assimilationskurve aber auf 
das Normalspektrum der 8onne gegriindet. Uespeuxg- betont, daiS die Kurven 
noch besser aufeinander passen, wenn man entweder beide auf das Beugungs- 
spektrum der Sonne bezieht Oder bei beiden die auffailende Energie fiir alle Weilen- 
langen gleich 100 setzt (1918 Ber. Bot. Ges. S6 97). 
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andere Forsclier scliliefien sich dem an, so aucli UrspkunGj der fiir spalt- 
offnungsfreie griine Pflanzen (z. B. Algen) eine annaliernde Decknng 
beider Kurven annimmt. Bei Bohnenblattern fand er solche Deckung 
zwar nur zwischen Fraunhofer A und E, aber besonders beaclitenswert 
ist es offenbar, daB aucli die sekundaren Maxima der Absorption nnd 
der Starkebiidung im ganzen siclitbaren Spektrum zusammenfalleii 
(vgl Fig. 36)-^), was entscliieden fiir Engelmann spricbt. Ob die 
Erscheinung, daB im Blauviolett die Assimilationskurve stark nach 
uiiten fdiit (wie z. B. anch bei Reinke), wirklich auf SchluB der Stomata 
in dieser Spektralregion zusammenfalit, wie Ursprung fiir moglicli 
halt (S. 221), Oder ob hier vielleiclit die Karotinoide, die ja nur in 
der stark brechbaren Spektralhalfte absorbieren, einen Teii der Energie 
abfangen und dem assimilierenden Chlorophyll s. str. entziehen, moelite 
ich offen lassen. Fiir diesen F^'all biiebe allerdings das sekundare 
Maximum der Assimilation, das Kniep und Minder, Wurmser u. a. im 
Blauviolett sahen, nicht verstandlich. 

Noch andere, zum Teil bioiogische Betrachtungen sind zugunsten 
einer Beziehung zwischen Absorption und Assimilation ins Feld ge- 
fiihrt worden. So hat Engelmann interessante Angaben iiber die 
nicht-griinen Algen gemacht (iiber deren Pigmente vgl. S. 181). Da 
das Wasser die langweiligen Strahlen starker absorbiert ais die blauen, 
dominieren in tieferen Meeresschichten immer kurzwelligere Strahlen. 
Die Chromatophorenfarbe der Meeresalgen soil nun jeweils die Korn- 
plementarfarbe zu der herrschenden Farbe ihrer Umgebung 
sein und somit dieses Licht (das fiir sie optimal ist) absorbieren. 
Vor ailem zeigen die roten Chromatophoren der Florideen intensive 
Absorption und die lebhafteste Assimilation im griinen Licht (etwa 
bei 570 {i(r) ^«). 

Auch Stahl •*') hat sich an Engelmann angeschlossen. Er macht 
darauf aufmerksam, daB in der Nat ur nicht nur die direkte 
Sonnenstrahlung, sondern auch das quantitativ recht bedeutende 
Licht in Betracht kommt, das durch die diffuse Reflexion in der 
Atmosphare entsteht. Wie kommt es nun, daB die griine Pflanze im 
Chlorophyll einen Farbstoff ausgebildet hat, der nur die roten und 
blauen Strahlen absorbiert, die griinen aber durchlaBt ? Dafi die griinen 
und die infraroten Strahlen nur schwach absorbiert werden, erklart 
Stahl damit, daB die griinen Strahlen im diffusen Licht in so geringer 
Menge vorhanden sind, dafi die Pflanzen auf ihre Ausnutzung verzichten 
kann, wahrend sie im direkten Licht so stark sind, daB sie der Pflanze 

95) Dies gilt bemerkenswerterweise auch fiir die Absorptionsbande bei F, ob- 
wohi diese wesentlich auf Bechnung des Karotins, weniger auf die des Chioro- 
phyils b zu setzen ist (vgl Budeb 1919 Jahrb. wiss. Bot. 58 525). 

96) Spater ist dann luehr der Gesichtspuukt in den Vordergrund getreten 
(vgl. Oltmanns Algenbuch; die 2. AufL konnte nicht mehr verwertet worden), daB 
die Florideen nicht an ein besonders gefarbtes, sondern an gedampftes Licht an- 
gepaBt seien. Nach Bichteb (1912 Ber. Bot. Ges. 80 250) soli das Phycoerythrin 
so wenig mit der Assimilation zu tun haben, wie ein im Zeiisaft gelostes Anthocyan. 
Auch Wurmser, der wie Engelaiann fur Kotalgen eine Jebhaffce Assimilation im 
Oriin, eine schwache im Blauyiolett findet, halt sie fiir Schattenpfianzen, fahig, 
schwaches Licht auszunutzen. — Nach Meinhold liegt das Vermehrungs-, also 
vielleicht auch das Assimilationsoptimum der Diatomeen zwischen E und F im 
Blaugriin; wie Pringsheiai ausfuhrt, an der Stelle, wo der braune Farbstoff be- 
sonders durchlassig ist, so daB dieser hier nicht durch Absorption assimiiatorisch 
wirksamer Strahlen fungieren konnte; s. auch Boresch Anm. 100. 

97) Stahl 1909 Zur Biol ogie des Chlorophylls. Jena. 
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durch zu groBe Temperatursteigerung scbaden konnten, wenn sie ab- 
sorbiert warden. Die starke Absorption erwarmender StraMen wird 
also dadarch vermieden, daB die Pflanze nicht gran oder schwarz, 
sondern griin gefarbt ist. So wird schwaches Licht tunlichst aus- 
genutzt: die roten Strablen der tiefstehenden Sonne, das blaue and 
violette Licht bei diffuser Bestrahlung 

All diese Punkte bediirfen weiterer Bearbeitung um so mehr, ais die wichtige 
Frage nach der ,,eIn*oiiuitisclieit Adaptations^, wie Gaidtjkow die ErscheiDUog 
nanute, dali Cyanophyceen (Oscillaria saiicta) bei Kultur in farbigem Licht die 
Farbe annehmeo, die der auf sie falienden komplementar ist und so die Absorption 
der auf sie falienden Strahlen steigern, insofern eine iiberraschende Wendung ge- 
nommen hat, als sie nach urspriinglicher Abiehoung durch viele Forscher, neuer- 
dings durch Bobesch^*'^) fiir einige Formen bestatigt worden ist: Phormidium 
laminosum wird im roten Licht blaugriin, iin griinen aber violett-rotlich. Besonders 
deutiich ist der Anstieg des Gehaltes an blauem, karmoisinrot fiuoreszierendem Farb- 
stoff (Phycocyan), im roten Licht, wabrend die Zunahme des Schizophycoerythrins 
(rosa mic orangegelber Fluoreszenz) in griinem Licht nicht immer so auffallend 
ist. \,Dle entstehenden Farbstoffe beschleunigen dabei wie ein ISensibilisator die 
zu ihrer Bildung fiihrenden Prozesse.“ Es soil sich also ura eine Aufcosensibili- 
sierung handeln. Der Gehalt der Cyauophyceen an Karotinoiden und Chlorophyll 
wird durch die Lichtqualitat nicht beeiniiul^t, vielmehr nur der an den genaunten 
wasserldsliehen Farbstoffen, und wenn die Anschauung zutrifft, da/^ der Hinii 
dieser Farbanderung der ist, daB giinstige Absorptionsbedingungen fiir die assi- 
milatorisch wirksamen Strahlen reguiatorisch geschaffen werden sollen, so ist da- 
mit die Bedeutung der Absorption des Lichtes durch ein Nicht-Chlorophyll fiir die 
Assimilation fiir diesen Fall festgestellt. 

Jedenfalls erganzen sich die iiblichen Assimilationspigmente und das Brythrin 
und Phycocyan in den Cyanophyceenzellen gut, da Erytbrin zwischen D und E, 
Phycocyan zwischen C und D sein Absorptionsnaaximum hat. Uebrigens gibt es 
Formen, die auBer Chlorophyll und Karotinoiden nur Phycoerythrin fiihren, das 
also ina Griin am krafti^sten absorbiert, andere, die kein Erytbrin, aber Phycocyan 
fiihren, das am besten im Orange absorbiert, und endlich solche, die beide Farb- 
stoffe fiihren; sie zeigen deren beide Absorptionsmaxima. 

Harder fiihrte Boresghs Versuche weiter und fand, daB bestimmte Cyano- 
phyceen im roten Licht griin, im blauen purpurfarbig werden, und daB solche 
Ad'aptation an hinreichende Intensitat der farbigen Strahlung gebunden ist. Ob 
nun diese chromatische Adaptation wirklich die Pflanzen in den Stand setzt, das 
ihrer Eigen farbe komplementare Licht besonders gut auszunutzen, koo nen nur 
Assimilationsv'ersuche zeigen. Tatsachlich nutzen, nach Harder, in rotem Licht 
geziichtete Aigen das rote Licht besser aus, als Watten dexselben Spezies, die in 

98) Gestiitzt auf neuere physikalische Erfahrungen haben allerdings I wanowski 
und Ursprtjng Bedenken gegen diese anregenden Betiachtungen Stahls geltend 
gemacht. Eiiimal sind griine Strahlen auch im Himmeislicht reichlicher als Stahl 
annahra vertreten, so daB sich ihre Ausniitzung wohl iohnen wiirde. Anderer- 
seits riickt das Energiemaximum (Anm. 80) schon bei einer Sonnenhohe von 60** 
ins Blau, und da dies durch das griine Blatt, zumal die Karotinoide, stark ab- 
sorbiert wird, schiitzt sich das Blatt auf diese Weise nicht gegen allzustarke Er- 
warniung. So kommt Iwanowski zu dem Brgebnia, daB das Blatt nicht an diffuses 
Licht, wie Stahl wollte, soadern an direkte Insolation angepaBt ist, sich aber 
nicht vor zu starker Ervvarmung, sondern nur das Chlorophyll s. str. vor Zersetzung 
durch das Licht schiitzt. Chlorophyll s. str. absorbiert Hot, dessen photoiytische 
Wirlcung zu gering ist, um zu schaden, desgleichen Violett, vor dessen etwaiger zer- 
stdrender Wirkung es aber durch die Karotinoide geschiitzt wird. Gelb, Griin und 
Blau wird zu wenig absorbiert vom Chlorophyll s. str., um photolytisch zu wirken. 

99) 1902 Pr. Akad. d. Wiss. Anh., Phys.-math. Kl. 31. Juli. Vgl. auch Buder 
1919 Jahrb. wiss. Hot. 58 525. 

100) Boresch 1919 Ber. Bot. Ges. 37 25; 1921 30 93; 1921 Arch. f. Protisten- 
kunde 44 1; 1921 Bibchem. Zeitschr. 119 167; 1922 Her. Bot. Ges. 40 288. [Auch 
bei Griinalgen kann JPhycocyan (Maximum der Aosorption bei 616 und Phyco- 
erithrin (548 jjijx) vorkommen, die die Absorption des Chlorophylls und der Karo- 
tinoide erganzen.] 

101) Harder 1922 Ber. Bot. Ges. 40 26 (1923 Zeitschr. f. Bot. 15 305, konnte 
nicht mehr benuizt werden). 

Benecke u. Jost, Pflanzeuphysiologie. Bd. I. 
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weiSem Licht erwachsen sind. Doch darf bei solchen Versucben nur Material ver- 
glichen werden, das bei gleich intensis'em Licht von verschiedener Qualitat heran- 
gezuchtet worden ist. Denn vergleicht man Sonnenexemplare, die bei hellem, mit 
Schattenexemplaren, die bei gedampftem Licht herangeziichtet waren, miteinander, 
so kann, weil erstere helJes Licht besser ausniitzen als letztere, es passieren, daS 
der Einflnfi der Lichtfarbe durch dessen Intensitat vollkommen verdeckt oder sogar 
ins Gegenteil verkehrt wird. 

DaB die Wirkung des Lichtes bei der Assimilation der CO.2 eine 
derartige ist, daB sie notwendigerweise mit einer Absorption ver- 
bunden sein muB, laBt sicb schon aus tbeoretischen Erwagungen 
entnehmen. Das Produkt der Assimilation, die Starke oder der Zucker, 
haben eine nicbt unbedeutende Verbrennungswarme, wahrend das 
KoMendioxyd und Wasser, aus dem sie entstanden sind, als End- 
produkt der Verbrennung eine solche nicbt besitzt. Die COj-Assi- 
milation ist also ein e n d 0 tbermischer ProzeB. Berechnet man (aus 
der Verbrennungswarme der gebildeten Glukose) die Kalorien, die zu 
ihrer Bildung nbtig sind, so gewinnt die friiber gegebene Assimilations- 
formel folgende Gestalt : 

6 CO3 + 6 H ,0 + 674 000 cal. -> CgHisOe + 6. 0 ,. 

Die Gesamtenergie, die demnach die Pflanze bei der Bildung organi- 
scber Substanz gewinnt, kann nur von der Sonne herrUbren, und 
es muB das Licbt, wenn es in die chemiscbe Energie der Starke ver- 
wandeit wird, als Licbt verscbwinden, es muB also Absorption von 
Licbt im Gblorophyllkorn stattfinden. Jul. Rob. Mayer, der Ent- 
decker des Gesetzes von der Erhaltung der Energie, war sicb uber 
diesen ftir das ganze organiscbe Leben fundamental wicbtigen Zu- 
sammenhang zwiscben Pflanze und Licbt vollkommen klai', wenn er 
scbrieb^®“): „Die Natur hat sicb die Aufgabe gestellt, das der Erde 
zustrOmende Licbt im Fluge zu erhaschen und die beweglichste aller 
Krafte, in starre Form umgewandelt, aufzuspeichern. Zur Erreicbung 
dieses Zweckes hat sie die Erdkruste mit Organismen uberzogen, 
welche lebend das Sonnenlicht in sicb aufnebmen und unter Ver- 
wendung dieser Kraft eine fortlaufende Summe chemischer Differenzen 
erzeugen. Diese Organismen sind die Pflanzen. Die Pflanzen- 
welt bildet ein Reservoir, in welchem die fltichtigen Sonnenstrahlen 
fixiert werden." 

Diese Gedanken Rob. Mayers haben sicb gldnzend bestatigt, und 
wir miissen in dem ProzeB der C02-Assimilation die Quelle 
des gesamten organischen Lebens auf unserer Erde er- 
kennen, des Lebens, das seine B etri ebskraf t von der 
Sonne bezieht. Nur die chloropbyllfuhrende Pflanze ist imstande, 
in dieser Weise das Sonnenlicht zu binden, alle ibre nicbt-grxinen 
Teile sowie alle nicbt-grdnen Organismen sind direkt oder indirekt 
von dieser ersten und wicbtigsten Synthese organischen Substanz und 
von diesem Energiegewinn abhdngig. 

Ausbeute. Es ist daber zweifellos von Interesse, zu untersucben, 
in welchem MaBe die grunen Zellen das Sonnenlicht ausnutzen, wie- 
viel von der eingefttbrten Energie sie speichern, und wieviel davon 
ungentitzt wieder aus ihnen gebt, oder in anderen pbysiologischen Pro- 
zessen Arbeit leistet. 

102) Warburg 1922 Zeitschr. f. physikal. Ohemie 102 235. 

103) J. Rob. Mayer 1845 Die organische Bewegung im Zusammenhang mit 
dem Stoffweehsel 8. 37 — 38. Heilbronn. 


Die Assimilation des Kohlenstoffes bei der autotropbeii Pflanze II. 227 

Man kann zunachst eininal auf tlieoretiscilem Wege zn einer angenaberten 
Vorstelliing ilber diese GroBen kommen. Dazu ist die Kenntnis foJgender Werte 
ndtig: 1) die in der Zeiteinbeit gebiidete Menge von Koblebydraten pro Elatt- 
flacbeneinbeit, 2) die Biidungswarme dieser Koblebydrate, 3) die in der Zeiteinbeit 
auf die Fi acbeneinbeit faliende Energie. Der erste Wert ist, wie wir geseben baben, 
inebrfacb ermitteit worden, den zweiten setzt man der Verbrennungswarme gleich, 
der dritte ist von Physikern und aucb neuerdiDgs von Brown und Escombe*'^'*) 
bestimmt worden. Diese Autoren fanden flir Heliantbus, daE nur knapp 1 Proz. 
des aiiffallenden Licbtes fiir die Pbotosyntbese verwendet wird^^^’7- Aucb Pitbie- 
wiTSCH^'^®) macbte Versucbe, die Ausbeute zu bestimmen, und fand, dai Proz, 
bis gegen 8 Proz. der auf die Fiacbeneinheit fallenden (also nicht der abeorbierten) 
Energie fiir die Assimilation Verwendung findet. Die Ausbeute sank in diesen 
Versueben mit der Versucbsdauer und war — natiirlicb — - um so kleiner, je grower 
die Menge der auffallenden Energie war. Eine sebr viei bessere Ausnutzung 
findet man dann, ’wenn man die Ausbeute nicbt auf die aufs BJatt falJende, sondern 
nur auf die vom Cbiorophyll absorbierte Energie beziebt; ja Uesbetjng ist der 
Meinung, dafi dann unter giinstigen Umstanden scbier die gesamte vom Farbstoff 
absorbierte in cbemiscbe Energie verwandeit warden bonnte; die ENGELMANNsche 
Gieichung (Eabs == Eass) W’iirde dann wirklicb zn Becbt besteben. Das trifft nacb 
Ursprttng aber nur bei nicbt zu beiler Beieucbtung zu ; die Ausbeute steigt also 
mit failender Bestrabiungsintensitat. Wahrend Pitriewitsch Wert darauf legte, 
seine Blatter unter ganz natiirlicben Bedingungen assimilieren zu lassen, unter- 
sucbten Warburg und Negeleir die Frage, wie hocb die Ausbeute im Ver- 
sucb iiberbaupt gesteigert werden kann. Die Ausbeute U (cbemiscbe Arbeit), ge» 
teilt durcb E (absorbierte StrahJungsenergie), die mit steigender Licbtintensitat 
iinbegrenzt sinkt, nahert sicb mit sinkender Bestrablung einem Grenzwert, nacb 
dem also gefragt wird. Yersucbsobjekt war die Alge Cblorella, die bei mabiger 
Beleucbtungsintensitat als ebloropbylireicbe „8cbattenpfianze“ berangeziiebtet 
worden w’ar und wahrend der Versucbe in Beinkultur in einer mineraliscben Ntibr- 
losung, die im Gieicbgewicht mit einer 4 Proz. CO^ enthaltenden Atmospbare stand, 
gehalten wiirde Die Bestrablung betrug nur elntausendstel des Sonneniicbtes, 
die Temperatiir nur 10 ^ weil dabei die Atmung, die bei so geriuger Licbtintensitat 
sonst leicbt zur verbangnisvollen Feblerquelle werden kann, nur miii^igist. Uebrigens 
wurde bei den Berechnungen die Atmung im Licbt wie in der Dnnkelbeit als 
gleicb gesetzt; sollte sie im Dunkeln kleiner gewesen sein, so wiirde bocbstens der 
Wert fiir die Ausbeute zu erboben sein. 

Die Algensuspension wurde so dicbt gewablt, dal^ alles eingestrahlte Lielit, 
das sorgfiiltig wahrend der Messung der Bestrabiungsintensitat und wahrend der 
Assimilationsversucbe von Infrarot befreit war, restlos absoibiert -wurde; andern- 
falls ist, wie die Autoren betonen, exakte Messung der Absorption fast unmoglieb 
So aber konnte die bolometriscb. gemessene Bestrablung gleich der absorbierten 
Strahlung gesetzt werden. Aucb leisteten die Strablen unter den gewaihlten Be- 
dirigungen keinerlei andere, etwa Transpirationsarbeit. 

Es ergab sicb nun im Mittel eine Ausbeute von etwa 70 Proz. (Mindestwert), 
also eine sebr hobe Ausbeute, denn bei photocbemiscben Keaktionen ist sonst nie 
eine bohere Ausbeute als 50 Proz. beobachtet worden. 

Diese Ausbeute fanden unsere Autoren bei Bestrablung mit gelbem-gelbrotem 
Licbt (570—645 pp). In Blau und Hot ist die Ausbeute sicber nicbt groBer, wabr- 
scheinlicb aber etwas kleiner. Eine weitere Untersucbung eben dieses Punktes 
ware ganz often sicb tlich von besonderer Bedeutung mit Eiicksicbt auf die oben 
bebandelte Frage nacb der Proportionalitat zwiscben absorbierter Energie und 
AssimilationsgroBe in Licbt von verscbiedener TVelleniange^^’). 


104) Brown u. Escombe 1905 Froc. Eoy. Soc. B 70 29. 

105) Dazu aucb Ad. Mayer 1897 Yersucbsstat. 48 67; Peeeeer 1871 Arb. 
Wurzburg 1 1; N. Muller 1876 Bot. Enters. Heft 6; Timieiasefe 1903 Proc. .Roy. 
Soc. B 72 424. 

106) 1914 Jabrb. wiss. Bot, 53 210. 

107) 1918 Ber. Bot. Ges. 30 86. 

108) 1922 Zeitscbr. f. pbysik. Chemie 102 235. 

109) Hier diirfte also in fruberen Versueben anderer Forseber eine erbeblicbe 
Feblerquelle liegen. 

110) WuRMSER (Anm. 84), der im Griin einen Sattel der Assimilationskiirve findet, 
erklart auf Grand seiner Versucbe die Ausbeute U : E im Grlin fiir bober als in den 
anderen Spektralbezirken. — Anm. wahrend der Korr. : In neueren Versueben finden 
Warburg und Negelein (Anm. 93a) die bdebste Ausbeute (59—61,5 Proz.) im Eot. 
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Der Bnergiebetrag, den ein Chlorophyllmolekiil bei der Absorption von 
gelbeni Licht aufnimmt, ist, wie Wabbueg waiter ausfiihrt, 49 000 Kalorien. Urn 
ein Mol. CO., zu reduzieren, sind erforderlioh 112 300 Kalorien; d. h. ein Mol. GO., 
mufi mit niindestens drei Farbstoffmolekiilen reagieren. — Der grofiere Teil der 
absorbierten Strahlungsenergie wird jedenfalls vom CO.^^-Molekul aufgenoinmen und 
in ihm zur Deistung chemischer Arbeit benutzt. „fnr Zwischenreaktionen von 
erheblicher Warmetdnung ist kein Eaum“. Dieser Bedingung wird ja u. a. durcb 
die Annabme Geniige getan, daS der Energie heischende Vorgang die Keduktion 
des CO., zu Formaldehyd ist; weitere Unowandlungen in andere Assimilate, Zueker, 
Starke, veiiaufen dann ohne erheblirhe Warmetonung. 

Schon 1888 machte Detlefsen'") den Versuch, einen Unterschied in der 
.Licbtabsorption durcb ein Blait in CO.^-haltiger und in CO.,-freier Luft, d. h. bei 
Assimilation und ohne Assimilation zu fin den. 

Er beobachtete die Licbtabsorption mit Hilfe des Thermoelements 
und brachte das Blatt abwechselnd in CO.,-haltige und 002-freie Luft. 
J.m ersten Fall wurde nun in der Tat me hr Licht absorbiert. Es 
ist indes auf seine Zahlen kein allzu groBer Wert zu legen — der 
Fehlerquellen sind mehrere und recht bedeutende. Auch in Versuchen 
Pdeiewitschs absorbierte ein assimilierendes Blatt mehr Sonnen- 
energie als ein nicht assimilierendes. Das war besonders deutlicb bei 
Bestrahlung mit assimilatorisch stark wirksamem Licht, wahrend die 
photochemische Extinktion unterblieb, wenh die Strahlen vorher eine 
OhlorophyllOsung passieren muBten. ' 

Despeung aber fand in entsprechenden Versuchen keine 
photochemische Extinktion, so daB die Frage immer noch offen ist. 
Vielleicht hat sich Pueiewutsch durch Chlorophyllkornumlagerung 
Oder andere Fehlerquellen tauschen lassen. Es ware sehr gut mbglich, 
daB bei stattfindender Assimilation nicht mehr Licht absorbiert 
wird als ohnedem, denn es kSnnte ja das zur Assimilation dienende 
Licht, wenn diese verhindert wir^ ebenso in Warme verwandelt 
werden, wie die ubrige nicht unbetrachtliche Lichtmenge, die auch 
das tote Blatt und die Chlorophyllosung verschluckt. 

Chlorophyll als Sonsibilisator. Worin es begrflndet ist, dafi 
nur bei Gegenwart des Chiorophyllfarbstoffes die Zerlegung 
der Kohlensaure moglich ist, wissen wir nicht. Man hat aber mehr- 
fach die Vermutung ausgesprochen, dieser P’arbstoff wirke als Sensi- 
bilisator (S. 90). Bekanntlich sind die Silbersalze nur fur gewisse 
Wellenlangen empfindlich, rotes Licht wirkt z. B. nicht auf sie ein. 
Durch Zusatz mancher Farbstoffe, die rotes Licht absorbieren 
konnen aber die Silbersalze rotempfindlich werden. Es bleibt aber 
zwischen diesen physikalischen Verhaltnissen und den im Cblorophyll- 
korn gegebenen ein sehr groBer Unterschied. Die Silbersalze sind 
von Natur lichtempfindlich, ihre Empfindlichkeit wird durch den 
Sensibilisator nur erweitert; die Chloroplasten aber sind ohne den 
Chlorophyllfarbstoff nicht imstande, 00^ zu zerlegen, der Farbstoff 
kann somit auch nicht in diesem Sinn als „Sensibilisator“ wirken. 
Wenn man aber bei der Bezeichnung „Sensibilisator“ den Hauptnach- 
druck darauf legt, daB eine Uebertragung der Energie des ab- 
sorbierten Licbtes auf eine andere Substanz erfolgt, dann kann man 
wohl das Chlorophyll zu den Sensibilisatoren rechnen DaB Chloro- 


111) Detlefsen 1888 Arb. Wurzb. 3 634. Ueserung 1918 Ber. Bot. Ges. 32 122. 
424^^ ^ ^ durch Chlorophyll, vgl. Timibiasbpp 1903 Proc. Eoy. Soc. B 

lis) Vgl. Molisch 1906 Congrfes internat. Wien 1905. Ergebnisse S. 179. 
Tswett 1911 Bot. Cbl. 120 536. Hausmann (1909 Jahrb. wiss. Bot. 46 599; 
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phyil nichit nnr in Losung fluoresziert, sondern aiicli im lebendeii 
Blatt absorbierfces Licht teilweise in Fluoreszenzstrahliing iimgewandelt 
wird, ist scbon S. 176 betont Molisch nannte die Cbloropbyllkorner; 
Fabriken fur rote Strahlen. Immerhin betragt die Fluoreszenzinten- 
sitat niir einen kleinen Bruchteil der absorbierten; eine Abnahme der 
Fluoreszenzintensitat wabrend der Assimilation ist nicbt zu beob- 
aciiten imd nach Stern auch nicbt zu erwarten [s. Warburg — 
Ueber die Annabme Noacks, da6 das Cbloropbyli ebenso wie andere 
fiiioreszierende Farbstoffe durcb Licbt peroxydiscb iimgebildet wird^ 
ist scbon S. 192 bericbtet. Auf die Hypotbesengebaiide von Wurmser ®^) 
sei bier nur bingewiesen. 

Wir machen an dieser Stelle nocb auf eine von Ktirt Koack'^^^) entdeckte 
eigen artige Korreiation zwiscben Aseim iiationstatigkeit iind Antbocyan- 
geb alt der Zelle auf merksaoi : wie friiber gesagt, geben die ais Farbstoffe be- 
kannten Aiitbocyane durcb Oxydation in die sog. Flavonole, diese durcb Eeduktion 
(Hydrieruog) wieder umgekebrt in Anthocyane iiber, und da es Noack; geiang 
nacbzuweisen, daiS in Zelien, die die Fahigkeit zur Antlioeyanbildung baben, aucb 
Flavonole vorkommen, die konstitutionell mit jenen verwaodt sind (im wesentlicben 
durcb den Nacbweis, daS Flavonole und Anthocyanine, die die gleicbe Amylalkobol- 
16sli<*bkeit baben, auch denselben Glukosidcbarakter besitzen) diirfen wir aucb in 
der lebenden Zelle dauernde Umwandlung von Anthocyan in Fiavonol und um- 
gekebrt annebmen, so zwar, dal3 bestimmten Bedingungen stets ein bestimmtes- 
Gleichgewicbt in diesem Bystem entspricbt. In lebbaft assimilierenden Zelien ist 
nun das Gleichgewicbt ganz nacb der Flavonolseite bin verscboben, wabrend Assi- 
milationsbemmung mit Her Bildung von Anthocyan auf Kosten der Flavonole ver- 
bunden ist: Junge Blatter, die nocb nicbt, Oder alte, die nicbt mebr assimilieren, 
fiihren oft reichlicb Anthocyan; Ueberscbwemmung mit Zucker und dadurcb be- 
dingte Assimilationshemmung, Eoblensaureentziig, dieser z. B. bei Lilienblfittern, 
bedingt reichliche Antbocyanbildung. ^ Auch in Blattern roter Sippen, z. B. der Blut- 
bucbe, ist baufig das Anthocyan weniger im Mesopbyll als in der nicbt assimilieren- 
den Epidermis vorbanden. l)er Sinn dieser Korreiation ist nocb ganz dunkel. 

Im iibrigen ist iiber die Bedeutung des Antbocyans viel gesebrieben worden. 
Das Minimum der Duicblassigkeit seiner Ldsung fiir Licbt liegt im Spektrum 
bei E, deckt sich also mit dem Minimum der Licbtabsorption durcb das Chloro- 
phyll; Anthocyan dampft also die assimilatorisch wirksame Strahlung kaum^^‘^}. 

Wenn die Bildung organisclier Substanz notwendigerweise mit 
einer Energieeinfulir verbunden sein mnJB, so frSgt es sich doch, oh 
diese Energie immer die der Sonne, speziell die Energie ihrer lenchten- 
den Strahlen sein mu6. Es liegt nahe, anzunehmen, dafi auch andere 
Energieformen im gleichen Sinne verwertet warden kdnnen, und in 
der Tat trifft es zu, dafi einige Organismen organische aus anorganischer 
Substanz unter Verwendung von c h e m i s ch e r Energie aufbauen. Die 
Art und Weise, wie das geschieht, Mt es zweckmaBiger erscheinen, auf 
diese Vorkommnisse einer „Chemosynthese^^ — wie man diesen Vorgang 
im Gegensatz zu der besprochenen „Photosynthese“ nennen kann^^^j — 

1918 Ergeb. d. Phys. 30 242) schloO aus bestimmten Versucben, dafi das Chloro- 
phyll photodynamische Eigenschaften hat, wie andere fJuoreszierende Farbstoffe. 
und kraft solcher Eigenschaften den Chloroplasten lichtempfindlich macbt, so dafi 
er spezifische Lichtreaktionen leistet. — « Etjrt Noack (1920 Zeitschr. f. Bot. 32 273} 
zeigte jedoch, dafi in den betreffenden Versucben das Chloi'ophyll im kolloidalen, 
nicht fluoreszierenden Zustande vorhanden war. Die photodynamischen Erfolge in 
Hatjsmanns Versuchen sind also auf Bpaltprodukte des Chlorophylls oder auf 
andere fluoreszierende Korper zuriickzufuhren. — Bobesch 1922 Naturwiss. 30 505. 

114) Anm. 25 auf S. 176. Vgl. auch Boresch 1919/20 Lotos S. 38. 

115) 1922 Zeitschr. f. Bot. 34 1. 

116) Ursrrtjno 1918 Ber. Bot. Ges. 80 111; vgl. auch Blester 1912 Cohns 
Beitr. 11 249. 

117) Pfeefer, Physiologie 1 346. [Die Bezeichnung Bhotosynthese ist nicht 
sehr gliicklich, da nicht bei der Syn these, sondern bei der Eeduktion der COo das 
Licbt Arbeit leistet (Eeinke).] 
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bei anderer Gelegenbeit zilruckzukommen. Es folgen nocli einige 
bistorische Notizen^'*). 

Die Grundlagen der Kenntnisse von der KoMenstoffassimilation 
sind durch eine Reihe von Arbeiten in der kurzen Zeit des ietzten 
Drittels des 18. Jahrbunderts gewonnen worden. Priestley wuBte, 
daB die Luft durch die Atmung der Tiere, durch Faulnis und Ver- 
brennung verschlechtert wird, und suchte systematisch nach dem 
Korrektiv dieses Prozesses in der Natur. Im Jahre 1771 konnte er 
konstatieren, daB der Pflanzenwelt diese Aufgabe zufallt. Er war 
es, der 1778 aus teilweise in Wasser untergetauchten Pflanzenteilen 
Gasblasen austreten sah, die mehr Sauerstoff enthielten als die ge- 
wdhnliche Luft. In den Glasern, die er zu diesen Versuchen benutzt 
hatte, entwickelten sich bei langerem Stehen grune Massen, die gleich- 
falls am Licht Sauerstoff ausschieden; da aber Priestley dieselben 
nicht als Algen erkannte, glaubte er hier einen rein chemischen Vor- 
gang zu sehen, der zu Sauerstoffbildung fiihre. — Die Notwendigkeit 
des Sonnenlichtes bei der ,,Verbesserung der Luft“ scheint Priestley 
nicht klar erkannt zu haben, auf diese wies erst Ingenhousz hin, der 
gleichzeitig feststellte, daB nur die griinen Teile der Pfianze diese 
Fahigkeit haben. Er zeigte ferner, daB das Kohlendioxyd der Luft 
sowohl die Quelle des ausgeschiedenen Sauerstoffes wie der organischen 
Pflanzensubstanz ist, und dafi der Humus keinen Nahrwert fiir die 
Pfianze hat. Er hatte auBerdem eine vQllig korrekte Vorstellung von 
der Verbreitung der Atmung. Somit muB er als der Begrtinder der 
Ernahrungslehre betrachtet werden; die von ihm festgestellten Tat- 
sachen bilden noch heute die Grundsteine dieser Wissenschaft. Ingen- 
housz wie Priestley standen beide auf dem Boden der Phlogiston- 
lehre; der erste, der sich auf den durch Lavoisier begrlindeten Stand- 
punkt der modernen Chemie stellte, ist Senebiee, dessen Darlegungen 
uns dementsprechend heute viel moderner beriihren als die seiner Vor- 
gSnger. Einen wesentlichen Fortschritt brachten aber seine Studien 
nicht 11®). Einen solchen verdanken wir erst Th. de Saussuek i-“), der 
durch seine exakten quantitativen Versuche der ganzen Lehre den 
soliden Unterbau gab, dessen sie noch bedurfte. In der Folge gerieten 
dann die richtigen Ansichten in Vergessenheit, man schrieb dem 
„Humus“ wieder eine Bedeutung fur die Ernahrung der griinen Pfianze 
zu, bis durch Liebigs Scharfsinn und Boussingaults experimen telle 
Arbeit die SAusscRBSchen Resultate allgemeine Anerkennung fanden 
und nun zum Grundstein der Pflanzenphysiologie geworden sind. 
Ueber das erste Produkt der 0-Assimilation sprachen sich die alteren 
Forscher meist nicht naher aus; spater betrachtete man die Kohle- 
hydrate im allgemeinen als solches, bis dann Sachs die Starke als 
„erstes sichtbares Assimilationprodukt" ansprach. Die weitere Entwick- 
lung in neuerer Zeit ist schon besprochen; es ist auch schon hervor- 
gehoben worden, daB die Chloroplasten nicht nur aus CO 2 Starke bilden 
konnen, sondern auch aus geldsten Kohlehydraten ; auf solche sind dann 
natilrlich alle nicht griinen Teile der hbheren Pflanzen und die groBe 


^ 118) Vgl. Sachs 1876 Geschiehte der Botanik. Miinchen. Peeefbr Phyeiologie 1 

289. Brown 1899 British. Assoc. Dover. Address to the ehem. Section. Wibsner 
1905 Jan Ingenhousz. Wien. 

119) Wiesnee 1905 zit. in Anm. 118. 

120) Th. de Saussure 1804 Becherches sur la vegetation. (Ostwalds Klas- 
siker 15 u. 16.) 
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Menge von Piizen etc., die ans Mangel an . OMorophyll keme /COg- 
Assimilation baben konnen, durcbaus angewiesen. Zur naheren Be- 
tracntiiiig dieser beterotrophen Organe und Organismen wenden wir 
luis erst spater 

Es sei scblieilicb nnter Hinweis auf die beigegebeiie Tabelie, die 
eiiier Arbeit Schroeders ^2^) gekiirzt entnommen ist, auf die inter- 
essanten Ausfubrungen dieses Forschers iiber die Verwendung der 
solaren Energie hingewiesen. 

j Billioneii Kalorien 
I im Jahre 

Ausstrahlende Soniienenergie 3-10'^® 

Einstrablung am Eand der Atmosphare . ■ 1 340 000 000 

Energie verbraucb bei der Wasserver- ! 

dunstung j 340000000 

Energieverbrauch bei der CO^ - Assi- | 

milation ' 162 000^*^^) 

Energiewert der Weltkohlenforderung . . 6 600 

Arbeitsvermogen des Menschengescblechtes | 70 


11. Kapitel. 

Assimilation des Stickstoffes bei der autotrophen 

Pflanze. 

Durch Umwandlung der im Cbioroph\’llkorn entstandenen Kohle- 
liydrate gelit eine groBe Anzabl wichtiger Pflanzenstoffe bervor, z. B. 
die Zellvvandstoffe, die Fette und viele organisclie Saiiren. Sie be- 
sfceben zum groBen Teil nur aiis den Elementen 0, H und 0. AiiBer- 
dem gibt es zalilreiche andere Pflanzenstoffe, die nocb Stickstoff ent- 
balten; sie bilden zwar nirgends die Hauptmasse der Trockensubstanz, 
aber sie feblen nie. Die Form, in der der Stickstoff vexwertet 
werden kann, ist nun bei verschiedenen Typen des Pflanzenreicbes 
eine verscbiedene, und wir beschranken uns zunachst auf den Stick- 
stoffbedarf der griinen Pflanze, um von ibrer Nabrungsaiifnahme 
ein abgescblossenes Bild zii bekommen. Freilich sind wir liber die 
Assimilation des Stickstoffes nicht so genau orientiert wie iiber die 
des Kohlenstoffes, imd das ist bedauerlicb ; denn man kann den Stick- 
stoff ein ebenso wicbtiges Nahrmaterial der Pflanze als den Kobien- 

121} Es sei nocb auf folgende Arbeiten hingewiesen: Henrici 1921 EinfluS der 
Leitfabigkeit der Luft auf die OOg- Assimilation. Arch. se. phys. et nat. 3 276. 
Dixok u. Poole 1920 Pbotosyntliese und Blektronentheorie. Proc. Eoy. Soc. 
Dublin 16 63. Dixon u. Ball 1922 id. Kotes bot. school Trinity Coll. Dublin 
3 199. 

122) 1919 Naturwissensch. S. 976. 

123) Hierbei ist nicht mitgereehnet die Leistung der Planktonpfianzen. Bei 
Einbeziebung dieser wiirde sich der Wert vielleicbt fast verdoppeln. Das Verbaltnis 
der zur Transpiration der Pfianzen verwendeten Energie zu der bei der Assimilation 
verbrauchten schatzt Schroeder mit Vorbebalt auf 100 : 1. 
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stoff nen'neB, da die lebende Siibstanz, das Protoplasma, stets stick- 
stoffhaltig ist. 

Kitrate micl Imiiioiisalze als Wir kehren ziir 

Wasser- oder Sandkiiltiir zuruck, die uns beziiglicli des Bedarfes der 
Pflanze an Ascbensubstanz kiare Resultate ergeben hat In den Nahr- 
losnngen tritt eine erbebliche Vermehrung des Trockengewichtes ein. 
sie niiissen also alle fur das Gedeiben der Pflanzen notigen Stoffe 
enthalten. Stickstoff ist der Nahrlosiing in Gestalt eines Nitrates 
Oder eines Ammoniumsalzes zugesetzt Es fragt sich nun zunaclist, 
ob ein solcher Ziisatz uberhaupt notig ist, ob niclit der ungeheuere 
Vorrat von freiem Stickstoff, der V 5 der Atmospliare aiismacht, von 
der Pfianze verwertet werden kann. Die Antwort aiif diese Frage 
laiitet: nein, Obwohl wir in der imorganischen Natur Vorgange 
kennen, die den freien N in Bindung bringen, obwohl wir ferner 
bestiminte Pflanzen, z. B. die Leguminosen, kennen (Kap. 18), die den 
freien Stickstoff aiiszunutzen verstehen, so mtissen wir doch der ge- 
wdhnlichen grtinen Pfianze dieses Vermogen absprechen. 

Die grundlegenden Feststellungen aiif diesem Gebiete verdanken 
wir Boussingault^), der freilich die besonderen Fdhigkeiten der 
Leguminosen nicht erkannte, obwohl er aiich niit ilinen viele Versuche 
anstellte. Indem wir beziiglich dieser auf die spezielle Behandlung 
in Kap. 18 verweisen, beschranken wir uns hier auf „Nicht-Legiimi- 
nosen’^ und nehmen als Beispiel Helianthus argophylius. Mit dieser 
Pfianze fuhrte BoussmoAULT drei Versuchsreihen durch: in der ersten 
entwickelten sich die Pflanzen in Sand ohne alle Mineralzutaten, und 
insbesondere imter AiisschluB von gebundenem Stickstoff; in der 
zweiten Serie erhielt derselbe Sandboden Aschensubstanzen imd Kali- 
salpeter; in der dritten Aschensubstanz und statt des Kalisalpeters 
Kaliumkarbonat Das Ergebnis der Versuche ist in nachfolgender 
Tabelle zusammengefaBt: 


i (Band) 

IJ (Sand, Asche, Nitrat) , 
111 (Sand, Asche, Karbonat) 


Trocken- 
substanz 
(Same=: 1 
gesetzt) 
36 
198,3 
4,6 


Gebildete 

organische 

Substanz 

(g) 

0,285 

21,111 

0,391 


Gewiiin 
an G iii 
86 Tagen 
(g) 
0,114 
8,4-.lJ 
0,156 


Gewin a 
an N in 
86 Tagen 

{gf 

0.002d 

0,1666 

0;0027 


In den Serien I und III ist es also in der Tat gelungen, den 
Stickstoff fast ganz auszuschliefien ; der geringe X-Gewinn dtirfte auf 
die Absorption gasfSrmigen Ammoniaks aus der Luft zuruckzufiihren 
sein. Hand in Hand mit dem Ansschlufi des gebundenen Stickstoffes 
geht nun die geringe Zunabme an Kohlenstoff sowie organisclier 
Substanz und Trockengewicht flberhaupt. Bemerkenswert ist aber, 
daJ3 doch immer noch eine Vermehrung des Trockengewichtes ein- 
treten konnte, und dafi diese grbJSer ausfiel bei Diingung mit den 
Aschensubstanzen als in reinem Sandboden. Der Stickstoffgehalt der 
Samen reicbt also zu einer weiteren Entwicklung, als sie der ge- 
ringe Vorrat an Aschensubstanzen erlaubt. 

Besser als durch die angefflhrten Zahlen gewinnt man durch die 
Abbildung Boussikgaults eine Anschauung von der ungleichen Ent- 
wicklung der verschieden behandelten Pflanzen. Fig. 37 1 zeigt eine 


1) Bousstnoault 1860— 61 Agrondmie 1 u. 2. 
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Pflanze aiis der Serie II, und Fig. 37 P kann ebensogiit ein Exemplar 
aus der Serie I wie III versinnlichen, denn im Aussehen dieser beiden 
ist kanm ein Unterschied zu bemerken. Zii den Abbildungen kann 
nock kinzugeftlgt werden, dafi die Normalpflanzen eine Hoke von 
70 cm erreickten und eine stattlicke Infloreszenz ausbildeten, wahrend 
die ohne Stickstoff erwacksenen nur 12 cm hock warden und ein 


Bltitenkopfchen von zwergkaften Dimensionen 
aufwiesen. 

Der Versuch zeigt, daJB der atmospkarische 
Stickstoff, das Stickstoff gas, von Heiianthus 
nickt ausgenutzt werden kann^^^); dafi ferner 
Kalisalpeter offenbar eine ausreickende Stick- 
stoffnakrung darsteilt, denn das Trockengewickt 
in Serie II ist ungefakr 60mal so groB als in 1. 
Dieser Erfolg in der Trockengewicktssteigerung 
ist sekr auffallend, wenn man kdrt, wie wenig 
KNOy die Pfianzen erkalten kaben. Der Topf 
erkielt im Laufe von 3 Monaten allmaklick 1,4 g 
Kalisalpeter, und diese kaben zur normalen Ent- 
wicklung von 2 Pfianzen vbllig ausgereickt. 
Viele Tausende von Kulturen in Wasser und 
Sand kaben seitker bestatigt, daB die Salpeter- 
saure fiir die groBe Mekrzaki der Pkanerogamen 
eine gute Stickstoffquelle bildet. Auck ist es 
im Prinzip gleickgtiltig, an welcke Base sie ge- 
bunden ist; dock wird man beim Versuch im 
allgemeinen solcke Basen nehmen, die oknedies 
notig sind, also dem Kalium- oder Calciumnitrat 
den Vorzug vor dem Na-Salz geben. 

Hack dem so der Nackweis erbrackt war, 
daB die griine Pflanze mit Salpetersaure vor- 
treffiick gedeiht, war die altere, besonders von 
Liebig*^) vertretene Anschauung, wonack das 
ximmoniak die Haupt quelle des pflanzlichen 
Stickstoffes sei, widerlegt. Man ging aber weiter 
und stellte die Behauptung auf, daB Ammoniak 
ein sekr viel schleckteres N-Material sei als 



die Salpetersaure und glaubte, die frttheren An- 37 Heiianthus argo- 
gaben uber eine gunstige Wirkung des Am- phyiius. ; mit Salpeter- 
moniaks berukten samt und senders darauf, daB zusatz, 2 oline denselben. 
das verwendete Ammoniak im Boden durch (^leiche Verkleinerimg.) 
Bakterien in SalpetersHure tibergefuhrt worden Boussingault, 

sei. Aber diese auf die LiEBiGSche Ammoniak- 


theorie folgende Reaktion hat tiber das Ziel 

kinausgeschossen. Spatere Versucke^) kaben gezeigt, daB auck in 
steriler Kultur, d. k. bei AusschluB von Mikroorganismen, in vielen 


2) Nackweise, daiS „Nichtleguminosen“ den atmospkarischen Stickstoff nickt 
verarbeiten konneii, bei Otto u. Kooper 1911 Landw. Jahrb. 39 929. 

3) Liebig 1840 Die organische Ckemie in ihrer Anwendung auf Agrikultiir. 
Braun sebweig. 

4) PiTSCH 1896 Versuchsstat. 47 357. Maze 1900 AnnaL Inst. Pasteur 
14 26. Treboux 1904 Ber. Bot. Ges. ^ 570. Gerlach u. Vogel 1905 Cbl. Bakt. 
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Fallen dem Ainmoniak ungefahr der gleiche, . bei gewisseii Pflanzen 
sogar ein groBerer Nalirwert zukommt, ,wie der Salpetersaiire. Wenn 
man init Ammoniumsaizen gelegentlich sclileclite Erfalirungen ge- 
maclit hat, so rtihrt das vielfach dalier, daB durch bevorzngten 
Verbrauch , des Ammoniums und das Uebrigbleiben der Saure diese 
letztere, sei es im Zellsaft, sei es in der AuBenlosung, giftig wirkte. 
Wir haben diese sog. ,,physiologisclie Aziditat der NH 4 “Salze^‘ schon 
besprochen (S. 158 Anm. 45). Sie kann durcli Beigabe von CaGOg 
belioben werden. Sehen wir von dieser sauernden Wirkung aber ab, 
so sind NHi-Salze, so das Siilfat, das Phospliat, das Ammonium- 
magnesiumphosphal gute N-Quellen. Andere Ammoniumsalze, etwa 
Karbonate, die umgekehrt durch alkalische Reaktion scliaden konnten, 
diirfen nur in niclit zu starker Konzentration geboten werden. — Da, 
wie gleichfalls oben schon erwahnt, die Nitrate sog. „physiologiscli 
alkalische“ Salze sind, ist auch bei ihnen im Laufe der Kultur stets 
auf Beibehaltung einer zutraglichen chemischen Reaktion zu acliten. 
Diese spielt meist eine groBere Rolle als die Frage, ob der N wie im 
Salpetermolekul an O 2 oder wie im Ammonium an Ho gebunden ist. 

In dritter Linie waren noch die Nitrite zu nennen, deren Ver- 
wendbarkeit als N-Quelle in der neueren Literatur^) mehrfach hervor- 
gehoben wird. 

Endlich ware nocli der Huminsubstanzen zu gedenken, die stets 
Stickstoff bis zu 1 Proz. und mehr der Trockensubstanz beigemengt 
enthalten (S. 151); daB ihr Stickstoffgehalt wenigstens zum Teii von 
den hoheren Pflanzen ausgentitzt werden kann, ist nicht unwahrschein- 
lich, jedoch nicht exakt nachgewiesen ^). 

Auf die fiir lieterotrophe Pflanzen brauchbaren Stickstoffverbindungen gehen 
wir spater (Kap. 14) ein. Was Algen sowie aiitotrophe Flagellaten ") angeht, so 
sind offenbar, wie zumal aus den ausgedehnten Erfahrungen Prtngsheims an 
Eeinkulturen dieser Organismen hervorgeht, fiir sie sowohl Nitrate wie Ammonium- 
salze in der iiberwiegenden Mehrzahl "der Falle brauchbar, und auch hier ist es 
von grower Bedeutiing, darauf zu achten. dai die Reaktion der Losung nicht 
durch das Wachstum verandert und ungiinstig wird. Nur fiir wenige Formen 
wird angegeben, daS sie Ammoniumsalze, aber keine Nitrate beniitzen'% oder daS 
sie nur Nitrate, aber keine Ammoniumsalze verwenden konnen^^'); zweifellos wiiren 
noch weitere Erfahrungen hier erwiinscht, denn es.wird spater bei den Hetero- 
trophen davon die Rede sein, daS sie sich besonders durch verschiedene Anspriiche 
riicksichtlieh der N-Ernahrung imterscheiden. 

Vielfach sind auch Blaualgen“) mit bestem Erfolg iinter Zufuhr von Nitraten 
oder Ammoniumsaizen in mineraliscnen Losungen geziichtet worden. Fiir manche 


II 14 124. SOAVE 1906 Annali di bot. 4 99 (Bot. Gbl. 103 303). PAJS-rAiXELLr 11. 
Severini 1910 u. 1911 Staz. sperimeDt. agr. Itai. 43 449 44 873. Weevers 1916 
Rec. trav. bot, neerl. 13 63. O 1 .SEN 1923 zit. in Anm. 63 8. 162, 

5) Treboux 1904 zlt in 4. Stutzer 1906 Ref. Bot. Cbl. 105 569. Schulze 
1911 Ref. Bot. Cbl. 117 334. Nacb Kellher (Versuchsstat. 73 311) haben Percia- 
Bosco und Rosso Buchweizen in steriler Losung mit Nitrit als einziger N-Queile 
sich gut eutwickeln sehen. Fiir Blaualgen: Martens Anm. 11. 

6) Nikitinsky 1902 Jahrb. wiss. Bot. 40 365. 

7) KItster 1921 Die Kultur der Mikroorganismen. Leipzig. Vergleiche auch 
F. V. Wettstein 1921 Oesterr. Bot. Zeitschr. 70 23. 

8) ^ 1912 BeitL z. Biol 41 305; 1914 12 1 (Euglena) u. 413. 1918 Ber. Bot. 
Ges. 36 482 (Desmidiaceen). Wenn Pringsheim findet, daB Desraidiaceen in neu- 
traler oder basischer Losung besser gedeihen als in saurer, so ist dieser Befund mit 
der Berorzugung saurer Moorwasser durch diese Algen noch in Einklang zu bringen. 

9) Pringsheim 1912 1. e. 11 305 (Ciosterium). 

10) Patchovsky^ 1919 Ber. Bot. Ges. 37 404 (Ohara fragilis), 

11) Prtngsheim 1914 1. c. 12 49. Glade 1914 Diss. Halle. Harder 1917 
;?:eitschr. f. Bot. 9 145. Martens 1914 Diss. Halle. 
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werden ab.er ausdriicklicli Nitrate, .als. beyorzugte N-Quelle' aiigesprockeii. — Be- 
achtenswert smd AusfailserscheinuDgen infolge iingeniigender Zufohr stickstoft- 
haltiger Nabrstoffe ; das Chlorophyll wird abgebaiit, iind Griinalgen verblassen oder 
e,s tritt Gelbfarbiing eiii dureh tJeberwiegen der Karotinoide. Cyanophyceen ver- 
farben sick im Stickstoffhunger nach gelbbraun well sowohi Chlorophyll a!s 
aueh Phycocyan abgebaut wird, die Karotinoide als nicht N-haltige Stoffe aber 
iibrig bleiben ’-^). 

Sehen wir tins nun nach den Stickstoffcjiielleii der Pflanze in 
der JJatiir um. Mineralien, Stoffe rein anorganischen Ursprungs, die 
gebundenen Stickstoff enthalten, sind jedenfails sehr selten Das 
Vorkommen von Natrosalpeter scheint init dieser Behauptung in 
Widersprucli zu stehen, allein es ist kaum zweifelliaft, dafi der Natron- 
salpeter in der Natur auf Reste von Organismen zuriickzufiiliren ist 
Alier Wahrsclieinlichkeit nach ist die Gesamtmenge von gebundenem 
Stickstoff, die zurzeit auf unserem Planeten vorhanden ist, durcli 
Bindung von gasformigem Stickstoff entstanden. Audi heute noch 
finden Prozesse statt, die auf eine Bindung gasformigen Stickstoffes 
binarbeiten, aber aucli der uingekehrte Vorgang, die Entsteliung gas- 
formigen Stickstoffes aus gebundenem, feliit nicht Jede Stickstoff- 
bindung bedeutet nun fiir die meisten grunen Pflanzen den Gewinn 
eines Nahrstoffes aus einer Substanz okne Nahrwert, und jede Bildung 
von gasformigem Stickstoff aus StickstoffverbiDdungen ist ein Naiir- 
stoffverlust fiir sie. Darum sind diese beiden Prozesse in der Natur, 
die wir kurz als „Sti cks toff ge win n“ und Sticks toff verlust“ 
bezeichnen konnen, von groBter Wichtigkeit 

Ein Stiekstoifgewinu kann unter verschiedenen Umstanden eintreten. Wenn 
wir von den nur im Laboratorium erzielbaren Bedingungen liier ganz absehen, so 
bleibeu zwei Prozesse der Stickstoffbindung iibrig; von diesen ist der eine, well 
Organismen dabei die Hauptrolle spielen, spater ansfuhrlicli zu besprechen, unci 
nur der andere kann hier erwaimt werden. Es ist die Oxydation des Stickstoffes 
zu Salpeterstoe und salpetriger Saure, die sich unter dem Einflui elektrischer 
Entladiingen vollzieht, und die demgemaB auch in der Atraosphare, besonders bei 
Gewittern. stattfinden muB. In der Tat hringt Eegen, Nebei und Sehnee naeh- 
weisbare und sogar wiigbare Mengen dieser Stickstoffsauren gelost auf die Erde, 
wie das in eingehendster Weise wieder Boussingault^*’) gezeigt hat. Das Maximum, 
das er gefunden hat, betragt 6 mg Salpetersaure im Liter Regen; meist aber sind 
in diesem Volumen nur 3, 2, 1 mg Oder noch weniger Salpetersaure enthalten. 
Man kann nicht sagen, daB eine sehr aiiffallende Beziehung zwischen der HMig- 
keit der Geivitter und der Menge der Salpetersaure im Eegen wasser bestehe; aiicli 
in der gewitterlosen Zeit ist noch immer reiehlich gebundener N im Eegen nacli- 
zuweisen. .Das hangt vielleicht damit zusammen, daB schwachere elektrische Ent- 
ladungen, die in der Luft nie fehlen diirften, schon zur Bindung von Stickstoff 
geniigen, vielleicht aber auch damit, daB ein Teil der in der Atmosphare vor- 

12) Boiiesch 1914 Jahrb. wiss. Bot. 52 145. Schindler 1913 Zeitschr. f. Bot. 
5 497. 

13) Ueber Giftwirkung von Nitraten vgi. u. a. Bottger 1921 Gbl. Bakt. II 
54 220. — Ueber die Stickstoffernahriing der Meeresalgen (Eotalgen und Braun- 
iilgen) liegen leider erst ganz ungeniigende Erfahrungen vor. Ueber Diatomeen 
vgl. Richter 1906 Sitzungsber, Akad. Wiss. Wien, math.-nat. Kl. 115 55. — Auf 
die Fiechtenalgen kommen wir spater zuruck (Kap. 18). Ueber Moose vgl. Ser- 
VETTAZ 1913 Ann. sc. nat. 17 111 (NH^-Salze sollen fiir bestimmte Formen besser 
sein als Nitrate). Pringsheim 1921 Zeitschr. f. wiss. Bot. CO 499 (Nitrat und 
Nitrit ist fiir Leptobryum zur Erzielung beblatterter Pflanzen brauchbar, nicht 
aber Ammonium). 

14) Erdmann 1906 (Ber, Chem. Ges. 29 1710) hat in ganz reinen nordischen 
Urgesteinen gebundenen Stickstoff in freilich sehr geringer Menge gefunden (0,028 
Proz. und weniger). 

15) Vgl. auch Headden 1916 Cbl. Bakt. II 44 213. 

16) Boitssingault 1861 Agronomie II 325. 
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Jiandenen Salpetersaure vom Erdboden stammt, von dem sie in Form von Stanb 
weggegaogen ist. In den Tropen ist aber der Gebalt des Eegens an gebundenem 
Stickstoff sehr vie! groi^er als bei uns; Muntz nnd Marcano'^) fanden in Caracas 
bis zu. 16 mg Salpetersaure pro Liter. 

Im ganzen gelangt also jedenfalls immer nur wenig gebundener Stickstoff auf 
die Erde, nach Ad. Mayer im Jahr auf den Hektar nocb nicbt einmal 1 kg 
(in den Tropen aber eventueli 6 kg), wahrend die Pflanzenwelt, die auf einer solchen 
FJache ivacbst, im Durcbschnitt nach. Boussing-ault etwa 50 kg Stickstoff pro 
Jabr zii ihrem Aufbau gebrancht. So ist ein dauerndes Gedeiben der Pfianze in 
der Natur nur dadurch moglich, dafi der Stickstoff aus den absterbenden Orga- 
nismen wieder in den Boden gelangt und von einer neuen Generation ausgenutzfc 
wird. Die stickstoffbaltige Substanz toter Tiere und Pflanzen wird durch Mikro- 
organismen verandert und wenigstens zum Teii in Ammoniak iibergefubrt, der Rest 
findet sich in den scbwerloslichen Huminsubstanzen. Fiir Ammoniak bat aber der 
Boden ein lebbaftes Absorptionsvermogen, und so wird ein Teii des bei der Ver- 
wesung entstehenden in der Erde fixiert. Durcb Mikroorganismen erfoigt 

dann im Erdboden eine Ueberfiibrung des Ammoniaks in salpetrige und Salpeter- 
saure (Nitrifikation, Kap. 17). 

Die StiekstoUverlusfe in der Natur konnen zunacbst lokai sein. Das bei 
der Verwesung entstebende Ammon iak wird — soweit es iiberbaupt un verandert 
bleibt — nur zum Teii absorbiert; eine gewisse, nicbt ganz geringe Menge gebt 
aucb in gasformiger Gestalt in die Luft uber^‘% wo es an salpetrige und Salpeter- 
saure Oder aucb an Koblensaure gebunden nachzuweisen ist. Dieses Ammoniak 
kehrt mit den atmosphariscben Niederscblagen zur Erde zuriick. Naeb A. Mayer ‘“I 
entfallt durchscbnittlicb auf den Hektar im Jabr ca. 2 Kilo Stickstoff in Form 
von Ammoniak, das zusammen mit dem vorhin erwahnten einen Kilo in Salpeter- 
und salpetriger Siiure vom Regen gebracbt wird. Das verdunstende Ammoniak 
gebt also im ganzen fiir die Pflanzenwelt nicbt verloren, wohi aber kann es 
von einem bestimmten Ort weggetrage'n werden und einem anderen zukommen ; 
es kann aucb den Landpflanzen ganz entzogen werden, wenn es mit dem 
Regen ins Meer gelangt. Aebnlicb verbalt es sicb mit der Salpetersaure; 
wenn diese bei der Nitrifikation von Ammoniak im Boden entstebt, so komint sie 
den Pflanzen an der betreffenden Stelle nur dann zugute, wenn sie bald von den 
Wurzeln aufgenoramen wird. Da eine Absorption im Erdboden nicbt mdglieb ist, 
so wird alle nicbt von der Wurzel aufgenommene Salpetersaure durcb den Regen 
ausgewaschen und in die Fiiisse oder endlieb in das Meer verscbleppt. Ungleicb 
wicbtiger als die besprocbenen Brscheinungen, die sich bei genauer Betracbtung 
nur als Wanderungen und Wan dlungen , nicbt als Verluste des geb unde- 
nen Stickstoftes berausstellen, ist die Entstebung gasformigen Stickstoffes. Eine 
solche findet bei der Entwicklung der boberen Pflanp nirgends statt-*^), wie denn 
iiberhaupt die grune Pfianze in ganz anderer Weise sparsam mit dem aufge- 
nommeneii Stickstoff wirtscbaftet als das Tier; dagegen ist eine Entbindung von N 
bei manchen bakterieilen (Kap. 16) Zersetzungen und aucb bei Verbrennungen 
konstatiert. Wenn es nun gar keine Organismen gabe, die freien Stickstoff zu 
niitzen verstanden, so waren diese Verluste unwiederbringlicbe. Tatsacblicb sind 
aber solche Organismen bekannt, und ibre Tatigkeit ist offenbar von WIcbtigkeit 
fiir den Kreislauf des Stickstoffes. 

Wir kommen auf diese Lebewesen spater (Kap. 18) zuriick. An dieser Stelle 
woJlen wir nur hervorbeben, dai wir trotz der mancherlei Kenntnisse, die uns die 
letzten Jahre iiber diesen Prozei der N-Bindung gebracbt baben, dennoch iiber 
die quantitative Seite desselben keine Vorstellung baben, so dal^ es vollig unmog- 
licb ist zu sagen, ob die stickstoffbindenden oder die stickstoffentbindenden Vor- 
gange auf der Erde dominieren, oder ob beide etwa im Gleichgewicbt stehen. Wenn 
man bedenkt, daiS urspriinglicb auf der Erde gar kein gebundener Stickstoff vor- 
banden war, so mochte man geneigt sein anzunebmen, daS seine Menge aucb beute 
nocb im Steigen begriffen sei, und dafi dementsprecbend gegenwartig mebr Orga- 
nismen existieren konnen als vor Jabrtausenden. 

17) Muntz u. Marcano 1889 Gompt. rend. 108 1026. 

18) Ad. Mayer, Agrikulturcbemie 1 205. Aus Zahienangaben bei Cdark (1911 
Geochemistry, Washington) kann man berecbnen, dafi durchscbnittlicb im Jahre 
etwa Vo kg gebundenen N auf diese Weise auf den Hektar gelangt. 

19) Genaue Angaben iiber den NH^^-Gehalt der Luft sind referiert bei Niek- 
BURG 1919 Zeitschr. f. Bot. 11 1.— Ueber den N-Haushalt der See vgl. Brandt 
1919 Wiss. Meeresuntersucb. Kiel N. F. 18 187. 

20) Castoro 1904 Versucbsstat. 60 41. 
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F"Aiifiia!inie fliireli die Pflanze, Nach der Arfc des Vorkommens von ge- 
bundenem Stickstoff in der Natur liegen drei Mogliclikeiten fiir die griine Pfianze 
vor, ilin aufzunelinien: 

1. Sie kann sich. aus dem Boden das absorbierte Ammoniak oder die Sal- 
petersaure durcb die Wurzel vereehaffen. 

2. Sie kann aus der Luft das gasformige Ammoniak durcb die Blatter 
entnebmen. 

3. Sie kann aus der Luft durcb die Blatter Eegemvasser und die in 
ibm gelosten Stickstoffverbindungen aufnehmen. 

Von diesen Mogiicbkeiten komrat im weseotlicbeii nur die er stein Betracbt. 
I)ie Aufnahmefabigkeit der Blatter fiir gasformiges Ammoniak ist zwar erwiesen I*') ; 
da es aber in der Luft nur in so geringen Spuren vorkommt, bat diese Fahigkeit 
der Blatter keine praktiscbe Bedeutung. Bei Gegenwart grdSerer Diiogermassen 
kann die Meoge des NH., in der Luft freilicb betrachtiieh zunebmeo, und es ist 
wobl moglich. dalS es dann die Entvvicklung mancher Pfianzen giinstig beeinfliii^t*^'’). 
— Die Aufnabme von im Hegen gelostem gebundenem Stickstoff durcb die 
Blatter kann nicht bezweifelt werden, doch ist aucb seine Menge eine so geringe, 
dais die gewobniicbe Landpflanze auf eine Aufnabme aus dem Boden ange- 
wiesen ist. 

]N-Gelialt der BSden. Ueber den Gebalt der Boden, nnd zwar 
zunachst der nnkuitivierten, an Ammoniak liegt eine groBe Lite- 
ratur yor, auf deren Diskussion wir bier nicbt eingeben konnen. 

Danacb verbaiten sich die verscbiedenen — unbearbeiteten 
und ungedungten — Boden beziigiicli ibres Ammoniakgeiialtes 
ungleich: der Basalt- und Lebmboden enthalt am meisten, Sand- und 
Moorboden am wenigsten. Uebrigens nimmt die Menge des Am' 
moniaks rascb ab, wenn man in die Tiefe des Bodens gebt 

Bei Untersuchung yon nnkuitivierten Boden auf Salpetersaure 
land Baumann meist nur so geringe Spuren, dafi sie nicht q u an- 
ti tativ ermitteit werden konnten. 

Die Pfianze trifft also in der Natur nur sehr wenig gebundenen 
Stickstoff im Boden an, und ihr Gedeihen daselbst ist nur zu ver- 
steben bei Beriicksiclitigung der frtiher besprocbenen Eigenschaften 
des Wurzelsy stems, das vor allem durcb die Beberrschung einer 
groBen Bodenmasse die Aufnabme eines sparlicb vorkommenden Stoffes 
ermoglicht; freilich ist anzunebmen, daB der Stickstoff sehr haufig 
ein begrenzender Faktor ist, daB daher von seiner Menge die Menge 
der Pflanzenproduktion in der Natur mit abbangt. 

Stiekstoffdunguiig. Das Gedeihen von Pfianzen auf natiirliclien 
Boden zeigt jedenfalls an, daB sie sich andauernd den notigen Stick- 
stoff anzueignen verstehen. Anders steht die Sache mit den Kultur- 
pflanzen. Aus den gleicben Griinden, wie sie bei Besprecbung der 
Aschensubstanzen auseinandergesetzt wurden, treibt die Landwirt- 
scbaft notwendigerweise aucb in Beziehung auf den Stickstoff Raub- 
bau. Denn wenn auf dem Hektar im Jahr 50 kg Stickstoff in der 
Ernte gewonnen und zum guten Teil aucb vom Acker weggefiihrt 
werden, so muB bei einem gleichzeitigen jahrlichen Gewinn von nicht 
ganz 3 kg Stickstoff notwendigerweise eine rapide Verarmung an 
gebundenem Stickstoff eintreten, die nur darch Dungung hintange- 
haiten werden kann. — Ein Teil des vom Acker weggefiihrten Stick- 
stoffes findet sich in den Exkrementen des Viehes wieder, und so 
erklart sich die gunstige Wirkung der auch in der primitivsten Form 
der Landwirtschaft tiblichen Diingung mit Mist Allein der Stickstoff- 

21) ScHLossiNU 1874 Compt. read. 78 700. Nienbueg zit. Anm. 19 (Flecbten). 

22) Keener 1887 PflanzeBleben 1 60. 

23) A. Baumann 1887 Versucbsstat. S3 247. 
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gehalt des Mistes reicht bei weitem nicht aus, um die Veiiuste zu 
decken. Es wird ja ein Teil des geernteten Stickstoffes direkt mit 
der Ernte oder iiidirekt mit dem Vieh verkauft, und der Rest, der 
im Miste enthalten ist, wird im grofien und ganzen in Ammoniak 
iibergefiihrt, kann also als solches durcb Verdunstung oder nach der 
Nitrifikation durch Auswaschung weiter verringert werden ; dazu kann 
noch die Bildung freien Stickstoffes in den Mistliaufen als weitere 
Quelle von Verlusten binzukommen. Somit ist ftir jede rationelle 
Land wirts draft neben etwas Knochenmelil und anderen organischen 
Stickstoffdiingemitteln kUnstlicher Stickstoffdtinger unentbehrlich. Als 
solcber kam frulier vor alien Dingen der in den ungeheueren Lagern 
Perus gewonnene Natronsalpeter (Cbilisalpeter) in Betraclit, der sclion 
seit den 30er Jahren des 19. Jahrhunderts in England zu dem Zweck 
eingefilbrt wurde und heute noch in groBen Massen verbraucht wird 
Neben dem Cbilisalpeter muB nocb das schwefelsaure Ammoniak-") 
genannt werden, das als Nebenprodukt der Gasfabrikation in den 
Handel kommt und im allgemeinen fast ebenso gunstige Wirkung 
zeigt wie der Cbilisalpeter. 

Von der grolSten Bedentung ist aber fiir die Landwirtschaft. der Erfolg der 
Technik geworden, den Lufts ticks toff im grofien in gebiindene Fonnen liber- 
fuhren zu konnen. Bereits im Anfang dieses Jabrhunderts {1905/06) wurde auf 
diese Weise nacb dem Verfabren von Feank und Caeo-^') der sog. Kalkstickstoff 
(Calciumcyanamid, CaCNg) hergesteiit, der im Boden iinter dem Einflufi von Wasser 
und Kohlensaiire zunachst in Gyanamid und darauf in Harnstoff uingewandelt 
und dann durch Mikroorganismen in kohlensaures Ammoniak iibergefulirt wird. — 
Ungefahr um die gleiche Zeit wurde in Norwegen nach dem Verfahreii von Bieke- 
land-Byde-'’) durch Oxydation des Luftstickstoffes zu Salpetersaure der Ivalk- 
salpeter dargestellt, der aber wegen der Kostspieiigkeit der Herstellung und wegen 
seiner hygroskopischen Eigen schaften wohl kaum umfangreichere Verwendung 
finden wird. 

Seit dem Jahre 1915 werden in Deutschland nach dem Verfabren von Habioe 
und Bosch-*’) grofie Men gen von Katronsalpeter, sehwefelsaurem und salpeter- 
saurem Ammoniak und neiierdings aiich von Harnstoff (mit 46,5 Proz. Stickstoff!) 
in sehr reinem Zustande aus Luftstickstoff hergesteiit, die die grofite Bedeutuiig 
als Stickstoffdiingemittel erlangt haben. Aiieh Ammoniumbikarbonat kommt als 
N-Diinger in den Handel. 

Von grofiter Wichtigkeit sind ferner fiir die Landwirtschaft diejenigen 
Pflanzen, die den Stickstoff der Luft binden; von ihnen soli spater gesproelien 
werden^'). 

EiweiJBliSrper. Nachdem wir die Verbinduiigen des Stickstoffes 
kennen, die in der Pflanze verarbeitet werden kOnnen, wenden wir 
uns zu der Frage, wo und wie sie assimiliert werden. Damit be- 
treten wir ein Gebiet, auf dem noch yiel unklar ist. Als ein End- 
produkt der Stickstoffassimilation sind die Eiweifikorper zu betracliten. 
Diese Klasse von cliemischen Verbindungen wird mit Reclit fiir be- 
senders wichtig gehalten, und deshalb wolien wir hier noch einige 

24) Vgl. auch Mitscheelich u. Mitarbeiter, Landwirtsch. Jahrb. 54 477. 
(Alkalische Reaktion auf Sandboden infolge von NaHOj,“Dungung.) 

25) Auch Ammoniumchlorid kann als Diinger dienen (vgL Hellee 1918 
Naturwissensch. Wochenschr. 18 694. Ueber die fiir den Pbysioiogen interessante 
(NHj^SO.j-Darstellung aus Harn mittels Soja-Urease (Kap. 12} vgl. Lovgeek 1921 
Biochem. Zeitschr. 119 264. 

26) Vgl, Artikei ^Stickstoffverwertung*" 1913 im Hdwb. d. Naturwissensch. 9 
und Habee 1922 Naturwiss. 10 41. 

27) Ueber Stickstoffdiingung der Weiden: Haksek 1922 Zeitschr. f. Pflanzen- 
ernahrung 1 49. Ueber Stickstoff verbindungen im Waldboden : Vogel v. Falcken- 
STExajr 1913 Intern. Mitt. Bodenkunde 3 494. 
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Worte tiber sie doch' mu^ folgeiideii Bemerkuiigen 

reclit' iuckenbaft ausfallen. ' 

In den Anfbau der EiweiBkorper gelien meist 5 Elemente ein : 
H, 0, N, C, S; dazu kann noch P kommen. Das Mengenveiiialtnis 
dieser Elemente wecbseit seiir und mit Angaben tiber den prozentiscben 
Anteil der einzelnen ist sehr wenig gewonnen (C: 51—55 Proz.j 
H:: 7 Proz., N: 15—19 Proz., S: 0,4— 2,5 Proz., 0: 20-30 Proz.J. 
Gemeinsam sind aber den Proteinsubstanzen gewisse physikalische 
Eigenscbaften, cbemisclie Reaktionen und alinliche Abbaiiprodukte. 

Vor alien Dingen ist der iyophil-kolloidale (S. 15) Zustand der Eiweiii- 
korper hervorzuheben. Wegen der besonderen Grofie ibres Molekiils — das MoL- 
Gewicbt betragt iiber 1000 — sind die Eiweibkorper nicht imstande, diircb tierische 
Haute Oder durch Pergament zii dif f undieren. Hire Losungen haben die 
Eigentiimlichkeit, nicht sehr haitbar zu sein ; schon durch geringf iigige Ursacheii 
wird das Eiweib ausgefallt, und sehr haufig ist mit dieser Koagulation eine starke 
Veranderuiig verbunden; die Ausfailung ist zwar quell bar, aber ihie abeimalige 
LosuDg ist ohne tiefgreifende chemische Veranderuiig nicht inehr moglich. Soiche 
F^lungen werden erzielt: durch Alkohol, durch Siedehitze, durch starke Minerai- 
sauren, sowie durch die sog. Alkaloidreagentien (Phosphorwolframsaure, Gerb- 
saiire etc.). Dagegen kann man durch xiussalzen (d. h. Wasserentzug, Entqueilung, 
besonders mit Ammon iumsulfat) die EiweiPkorper in eine feste, manchmai sogar 
in die kristallinische Form uberfuhren, ohne sie ehernisch zu verandern; das aiis- 
gesalzene Eiweib bieibt also loslich. Xm einzelnen ist noch foigendes zu sagen: 
EiweiSkdrper sind amphotere Elektrolyte, d. h. sie verbinden sich nacb, stochio- 
metrischen Gesetzeii sowohl mit Basen wie mit Siiuren zu elektrolytisch disso- 
ziierten Salzen. Ob nun ein EiweiBkorper als Siiure Oder als Base fiuigiert, d. h. 
ob er vorwiegend Anionen oder Kationen bildet, hangt von der Wasserstoffzahi des 
Mediums ab. Es gibt fiir jeden Eiweibkorper eine Wasserstofizahl, bei welcher er 
Anionen wie Kationen in gleieher Zahl, beide aber nur in ganz geringer Menge 
bildet, ein Punkt, bei dem er also sich weder mit Sauren noch mit Basen in nennens- 
werter Weise verbinden kann. Man nennt diesen Punkt, in dem das Eiweit^ un- 
geladen, nicht ionisiert ist, den isoelektrischen Punkt des betreffenden Proteins. Er 
fiegt bei den meisten Eiweifikorpern auf der sauren Seite, z. B. bei Pu = 4,8, 4,7 iisw. 
Lost man also Eiweid in Wasser, so wird in den meisten Fallen eine saure LOsung 
resultieren, das EiweijS dissoziiert H-Ionen ab. Setzt man nun eine schwache Satire 
zu, so wird die Dissoziation der H-Ionen zuruckgedrangt, und endiich wird man an 
den isoelektrischen Punkt kommen, wo die Zahl der H- und OH-lonen gieich und 
ein Minimum ist. Hier hat die Oberflachenspannung an der Phasengrenze ihr 
Maximum, weil die Ladling == 0 ist; Folge dieser groberi OberflachenspaiiDung ist 
die grofie Neigung zur Ausfiockung am isoelektrischen Punkt 

Es gibt gewisse Farbenreaktiouen der EiweiBkorper, Tun denen 
einige der wichtigsten angefillirt werden miissen: 

1. Durch Natronlauge und einige Tropfen einer schwachen Kiipfer- 
sulfatlosiing entsteht eine blaiiviolette bis rote Farbimg (B i met- 
re akti on). 

2. Erwarmen mit konzentrierter Salpetersaure gibt Gelbfarbiing 
(X a n t h 0 p r 0 t e i n r e a k t i 0 n). 

3. Kochen mit einer Ldsung von salpetersaurem Quecksilber- 
oxyd, die salpetrige Saure enthalt, gibt eine rote Farbung (Millons 
Reaktion). 

28) VgL die S. 4 genannten Lehrbiieher der physiologischen Chemie und 
die ziisammenfassenden Darstellungen von Cohxheim, "Chemie der EiweiBkorper. 
2. Aufl. Braunschweig. Kossel 1901 Ber, Chem. Ges. 34 3214. Hoemeister 1902 
Ergebnisse der Physiologie 1 1 (Biochemie) 759. Emil Fischer 1907 Sitzungsber. 
Berlin. Akad. Primmer 1914 Chemische Konstitution der EivveiBkorper. Dresden 
u. Leipzig. Abderhaldeh 1923 Lehrbueh der physiol. Chemie. 5. Aufl. Jena. 

29) Michaelis 1922 Prakt. physik, Chemie. 2. Aufl. Berlin. Lob 1922 
Proteins and the theory of colloid behaviour. New York, London, und 1923 Natur- 
wissensch. 213. 
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4 . Zusatz von alkoholisclier a-Naplitoliosniig und von konzen- 
trierter Schwefeisaiire gibt eine Wane FErbung (Molischs Reaktion). 

5. Beim Kochen mit Natroniauge nnd einem Bleisalz entsteM 
ein schwarzer Niederschlag (Schwefelbleireaktion). 

Diese Reaktionen kommen, abgeselien von der Binretprobe, nicht 
diirch das EiweiJBmolekiil im ganzen ziistande, sondern dnrcli 
einzelne Bestandteile desselben, und die MiLLONsche Reaktion 
weist aiif einen anderen EiweiBbestandteil bin ais die Schwefelblei- 
reaktionj diese anf einen anderen als die MoLiscHSche. Man nnter- 
scheidet namlich im EiweiJBmolekiil eine Anzahl von „Eernen“, nnd 
man laat diese durch Stadium der EiweiBspaltiing nalier kennen 
gelernt. Besonders bat die by dr oly tisclie Spaltimg wertvolie 
Resultate ergeben, weil sie offenbar keine tiefgreifende Veranderung 
der Spaltungsprodukte veranlaBt. Eine bydrolytiscbe Spaltung kann 
sowobl dnrcb siedende Mineralsaiiren oder Laugen als ancb durch 
Enzyme (Proteasen; vgl. Kap. 12 u. 13) berbeigefiibrt werden. Das 
Eiw'eiB wird durch die proteolytiscben Enzyme zuerst in kleinere 
Molekiile ubergefiihrt; es entsteben komplizierte Gemenge von Abbau- 
produkten. Was man daraus mit Ammonsulfat aussalzen kann, nennt 
man Albiimosen, die nicbt aussalzbaren, aber nocb Biuretreaktion 
gebenden Anteile Peptone. Albumosen und Peptone kann man, wie- 
wohl sie nicbt mebr koagulierbar sind, nocb ziim EiweiB rechnen: 
mancbe Peptone entbalten keinen Scbwefel mebr. Bei weiterer Zer- 
spaltung der Peptone entsteben Produkte, die keine Biuretreaktion 
mebr geben, also kein EiweiB mebr sind: neben Koblebydraten und 
Ammoniak, vor allem Aminosauren von denen schon viele rein 
dargestellt, in ibrer Konstitution klargelegt und aucb syntbetisch ge- 
wonnen worden sind^'-). Fur sie ist charakteristiscb, dafi an einem 
C-Atom ibres Molekiils, dem a-C-Atom, eine Karboxyl- und eine Amino- 
gruppe sitzt, daB sie infolge davon ampbotere Elektrolyte sind, daB sie 
alle, mit Ausnabme des Glykokolls, optiscb aktiv, wie die Proteine 
selbst, und zwar entweder recbts- oder linksdrebend im Organismus 
vorkommen, Wir geben folgende ITebersicbt*^^) der Aminos^uren : 

I. Fettreihe. 

1. Monoaminosauren : Glykokoll, 1820 im Leim entdeckt. Aminoessig- 
saiire. Im PflanzeneiweiB, wo uberbaupt, nnr in geringer Mengt* 
entbalten. 

d-Alanin (Aminopropionsaure), feblt keinem Protein. 
d-Aminobuttersaure. 

d- Valin { Aminoisovaleriansaure), 1856 im tieriscben Korper, 1883 von 
Schulze in Lwpinenkeimlingen naebgewiesen. 
d-Leucin (Aminokapronsaure), einer der wiehtigsten Bansteine des 
EivveiiSmolekuls, 1818 entdeckt; von Schulze als Bestandteil des 
pflanzlichen Proteins erkannt. 


30) Kohlebydratreste scheinen nur bei den ais Glykoproteide zusammen- 
gefagten Eiwei6korpern Molekuibestandteile zu sein. Wenn andere Proteine Kohie- 
Eydratreaktion geben, so soli das auf Beim engung von Glykoproteiden beruhen. 
CJeber die bei Saurehydrolyse entstehenden JVlelanine (sog. flumine), vgl. die che- 
mische Literatur (Salkowski 1922 Biochem. Zeitschr. 13S 1). 

31) Vgl. Kossel 1922 Naturwiss. 10 999. 

32) Ueber die N in hydrin reaktion zum Nachweis der Lokalisation von Amino- 
sauren im Gewebe vgl. Hardihg u. Mitarb. 1916 Jonrn. biol. Chem. 25 319 u. 337 
und Loew 1918 Flora 110 262. (Die Blaufarbung mit diesem Reagens deutet nur 
dann, wenn bestimmte Amine und AmmoniiirasaJze fehlen, eindeutig auf Amino- 
sauren). Kiefart 1922 Bioehem. Zeitschr. 181 78. 

33) Nach Plimmer Anm. 28, 
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d-TsoIeucin (1904 von Ehrlich in Eiibenmebsse gefunden). 
l-Asparaginsatire. (Aminobernsteinsaure), ' 1868 voo Eitthahsef im 
pfJanzlic'ben EiweilS nachgewiesen, Ibr Monamid Aspaiagin wies 
EobiQUET 1806 im Bpaigeisaft naoh. 
d-Anjinoglutarsaure (1866 von KiTTHAtrsEF im Klebermehl gefonden); 
geht durcb Eibitzen nnter Wasseraustritt in Pyrrolidoukarbon- 
saure iiber, daherJeitet sich die Vermutung ah, dal^ der im Chloro- 
pbyil vorhandene Pyrrolkern (S. ISO) vieJIeicbt auf AmiflOglutar- 
saiire zuriickgeht. Ihr Monamid ist das Glutamiii. 

2. DiaminoNauren : d-Lysin (Diaminokapronsanre), 1889 entdeckt, spater 

von Schulze und Wintersteif in keimenden Samen gefunden. 
d-Arginin, 1886 von Schulze in den Kotyledonen keimender Lupincn 
gel unden. In alien Proteinen gefunden. Zerfallt in Ornitliin 
(Diaminovaleriansaure) und Harnstoff. Kiesel 1922 Zeitsckr. f. 
physiol. Chemie 118 247, 267. 

3. Oxyaminosaiiren. PSerin (Oxyaminopropionsaure). 
Oxyaminoglutarsaure. 

4. Thioaminosauren. 1-Cystin, das durcb weiteren Abbau l-Gystein liefert. 

11. Aromatische Eeihe. 


1-PbenyIalanin (1879 von Schulze in keimenden Lupinen gefunden). 

1-Tyrosin (Oxyphenylalanin), last regelma6iger Protein bestandteil (1846 
Liebig). 

III. Heterozy klische Korper. 

1-Prolin (l-Pyrrolidinkarbonstoe). 

1-Oxyprolin. 

1-Tryptophan (fndolaminopropionsaure). Tryptophanreaktion ist die 
rotlich-violette Farbung, die tryptophanhaltige Eiweifiabbanprodukte 
mit Chlor- oder Bromwasser geben. — Ueber 'Tryptophan in Pflanzen : 
Kretz 1922 Biochem. Zeitschr. 380 86. 

1-Histidin (Imidazolaminopropionsaure), 1896 von KossEL entdeckt; 
von Schulze und Wiftersteif in vielen pfianzlichen EiweiiS- 
korper n nachgewiesen. 

Nacbdem wir diese Uebersicht gewonneB haben, koBneii wir Hacb- 
trageiij daB von den oben genannten EiweiBreaktionen die Xantho- 
protein- und die MiLLONSche Eeaktion auf den Tyrosinkern, die 
MoLiscHSche Eeaktion auf Xolilehydrate (Oxymetliylfurfurolreaktion), 
die Sciiwefelbleireaktion auf den schwefellialtigen Kern (Cystin) bin- 
weist; nur die Biuretreaktion kommt dem ganzen Eiweifimoiektil zii 
(vgl. Plimmer S. 150). 

Aller Wahrscheinlichkeit nach entstehen diese Aminosauren bei 
der hydrolytischen Spaltung ohne tiefgreifende Veranderung des 
Eiweifimolekuls. Mit anderen Worten, das EiweiB besteht im wesent- 
lichen aus einer groBen Anzahl von derart gekoppelten Aminosauren, 
daB eine COOE-Gruppe mit der NH.>-Gruppe der nachsten Saure 
unter Wasseraustritt sich bindet. Fiir diese „Saureamidverkettur!g^' 
ist also die Gruppe CO — NH cliarakteristisch, die Hopmeistee (1902) 
zuerst als kennzeichnend fur das EiweiBmolekiil ansprach*^-^). Der 
erste Schritt zur Proteinsynthese ist denn auch dadurch geschehen, 
daB es gelang, durrh Verbindung zweier bis vieler (19) Aminosauren 
die sog. Polypeptide zu erhalten, d. h, Stoffe, die den Proteinen oder 
ihren holieren Spaltungsprodukten schon ganz nahe stehen, indem sie 
zum Teil Biuretreaktion geben, auch enzymatisch spaitbar und aus- 
salzbar sind ^^). 


34) Ueber die Frage nach dem Vorkommen von Diketopiperazin im EiweiS- 
moiekul vgl. Abderhaldef 1923 Zeitschr. f. physiol. Chemie 128 119. 

35) E. Fischer 1906 Untersuehungen iiber Aminosauren, Polypeptide imd 
Protein. Berlin. 

Benecke u, Jost, Pflanzenpliysiologie. Bd. I. 
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' Es ist aucli gelungen, Polypeptide durcli enzjmatisclien Abbau zii 
gewinnen, die den entsprecbend synthetiscb hergesteliten gleicb sind. 
Man nimmt also an, daJ3 das EiweiBmolektil ans Polypeptidketten be- 
,stebt Diese aber werden ibrerseits nicht dnrch die HoFMEisTERScbe 
Bindung, sondern in anderer unbekannter Weise zusammengebalten. 
Wie wir noch lioren werden, wird diese unbekannte Verkettnngsform 
der Polypeptide diircb manche Enzyme gelost, welcbe die Hof- 
MEiSTBRsche Bindnng nicht zerreiBen. — Neben Aminosauren kommen 
anch deren Amide, Asparaginsaureamid, Aminoglutarsaureamid vor- 
gebildet im EiweiBmolekul, z. B. im Gliadin vor, wie iibrigens auch 
in manchen Polypeptiden. 

Es wird Aufgabe der Zukunft sein, die EiweiBkorper rationell ein- 
zuteilen. Fiir unsere Zwecke geniigt die folgende Zusammenstellung : 

1. Echte EiweiBkorper. 

1. Album ine^®). la reinem Wasser, verdiinriten Nentralsalz-, Sanre- nnd 
AlkaliiosuDgen losUch; Glykokoll kann im Gegensatz ziim tierisehea 
Albumin am Aufbau beteiligt sein. l*/^ — 2 Proz. Scliwefeb d. h. ziemlich 
viel. Viele Albumine konnen durcfi Aussalzen mit (NHJgSO^ in 
schwach saurer Losung kristaliinisch erbalten werden, indeni sie mit 
den betreffenden Sauren zu kristalliniscben Salzen ziisammentreten. — 
Beispiele: Leukosin im Weizenembryo. Legumeiin im Bohneosamen. 

2. Globuline”®). In reinem Wasser unloslicb, in verdiionter Neutral- 
salzlosung loslich. Durch Dialyse daraus unveranderfc falibar. Ver- 
diiante Aikalien losen sie, verdiinnte Sauren fallen sie, sie sind also als 
Sauren anzusprechen. Koagulieren nur in saurer Losung beim Kochen 
vollstandig. Glykokoll meist vorhanden. Vielfaeh im kristallisierten 
Zustand in Pflanzensamen vorkoramend. Beispiele: Globuline in Gel- 
friichten; ausgezeicbnet durch hohen N- und hohen Arginingehalt; auch 
viel AminoglutarsaurCj wenngleich weniger als im Getreide. — Edestin 
im Hanfkorn (sehr viel Aminoglutarsaure), Excelain in der ParanuB 
(viel Arginin). — Leguminosenglobuline (auch darin viel Arainoglutar- 
saure und Arginin), z. B. Legumin (Bonne, Wicke), Vicilin fBohne, 
nur 0,15 Proz. Schwefel), Amandin (Mandel, sehr ISf-reich, 19 Proz.). 

36) THiERFEEDEa 1919 Zeitsehr. f. physiol. Chemie 105 58. Ueber das Vor- 
kommen freier Aminogruppen im EiweiB vgL Kossel u. Gabrilow 1912 i. c, 81 274. 
Ueber die Abhangigkeit des Vorkommens freier NHg-Gruppea im EiweiBmolekiii 
vom Lysingehalt vgl. Literatur bei Felix 1920 Zeitsehr. f. physiol. Chemie IK) 217. 

37) Vgl. auch auBer der genannten Literatur Sjollbma *1922 Ergebn. d. Phys. 
20 20f.; Osborne 1910 ebenda 10 47. 

38) Die Charakteristik pflanzlicher und tierischer Albumine und Globuline 
deckt sich keineswegs. Unterschiede bestehen in Aussalzbarkeit, Kristallisieruogs- 
vermogen usw. So fallen im Gegensatz zu den tierischeo die pflanzlichen Albumine 
durch (NH4).^S0^, auch wenn die Losung nicht ganz gesattigt ist; tierlsche Giobu- 
line wurden “ferner im Gegensatz zu solchen aus Fflanzen nicht kristallisiert er- 
halten. Ueberhaupt sind beide Gruppen nicht seharf zu trennen, da Albumine 
durch geeignete MaBnahmen in Globuline iibergehen konnen. — Allgemein, so darf 
man, wenn man von Protaminen und Histooen absieht, sagen, sind pflanzliche 
EiweiBkorper reicher an Glutaminsaure und Arginin als tierisehe, feriier geben 
sie wegen ihres groBeren Gehaltes an Amiden mehr bei Saurehydrolyse als 
diese. Auch kann man sagen, daB alies EiweiB zum groBen Teil besteht aus Leucin 
und Glutaminsaure, wahrend (wiederum abgesehen von Histon und Frotarain) bei 
Tieren als Diaminosaure wesentlich Lysin, bei Fflanzen Arginin, auBerdem Prolin 
hinzukommt. Urn ein Beispiel einer exakt durchgefiihrten Analyse eines pflanzlichen 
EiweiBes zu erwahnen, geben wir hier Ergebnisse der Untersuehung eines Hefe- 
eiweiBes: 8 Proz, des Stickstoffes wurde als NBtj abgespalten, ist also im wesentlichen 
als Amidostiekstoff aufzufassen. 20 Proz. war Diaminostickstoff, da von die Halfte 
Lysinstickstoff, 60 Proz. Monoaminosaurestickstoff, wesentlich Aianin, Leucin, Valin, 
sodaon Phenylalanin, Glutamin- und Asparaginsaure, weniger Cys tin, Prolin, Trypto- 
phan, Tyrosin, Giykofoll. 12 Proz. war Puri n- und Pyrimidinstiekstoff (Guanin, Adenin, 
Cytosin, Uracil), entstammt also zum groBen Teil Nukleoproteiden. — Meisenheimer 
1921 Zeitsehr. f. physiol. Chemie 114 243. Vgl. auch Kiesel 1922 ebenda 118 304. 
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3 . Glutene (KlebermeM). ■ EiweiB der Oetreidekorner. 

a) Gluteline, in verdunnten Alkalieo und in Sauren, nicM in Alkokol 

loslich. Eothaiten riel Aminoglntarslnre. Geben viel Ammoniak 
bei Hydrolyse. 

b) Gliadine (Prolamine), in Aikobor (70-proz.) Idslicb. Lysinfrei, arm 

an Piaminos§,uren und Serin. In Saiziosuog und Wasser unioBlich, 
mit Bauren und Basen loslicbe Baize bildend. 

Z. B. Eoggengliadin, Weizengiiadin. Viel Prolin und Aminoglutarsaure, 
sehr viel NH^, wenig Arginin, kein oder kaum GJykokoil fiibrend. 
Zein, sogar in 90 proz. Aikobol loslich, kein Tryptopban, kein Glyko- 
koil, arm an Histidin, Arginin, wenig Aminoglutarsaure, viel Leucin 
entbaltend (Dakin 1923 Zeitschr. f. physiol Chemie 130^154). 
Hordern, sehr prolinreicb. — Avenin. — (im Reis fehlt Gliadin.) 

4. Histone und Protamine: Basisch, well mebr Diamino- als Amino- 
sauren entbaltend, vor allem viel Arginin. (Im Kern tieriscber Blut- 
korpercben. Im Sperma von Fiscben, an saure Kiikleine gebunden.) 
Viellcicbt in Bakterien ; nach Eulee ist ibr Vorkommen in pflanzlicben 
Spermien und im Pollen zu erwarten. 


II. Proteide. 

1. P h 0 s p b 0 r p r o t e i d e. In Wasser und Bauren unloslich, in verdunnten 
Alkalien loslich. Kein oder kaum Glykokoll. Bei Spaltung mit Laugen 
wird P als H3PO4 abgespaiten. 

2. Nukleoproteide. EiweiS, und z war meist Albumin, Histon oder 
Protamio in Verbindung mit Nuklein saure. Nukleinsaure lief ert bei Ab- 
bau Purinkorper (Adenin, Guanin) und Pyrimidinkorper (Cytosin, Tbymin, 
Uracil), glykosidiscb an Kohlehydrate, die ihrerseits an Pbosphorsaure 
bangen gebunden, z. B. Nukleoproteide aus Hefe, Weizenfriicbten usw, 

3. G 1 y k 0 p r 0 1 ei d e. Koblehydrat-(Chitosamin-)faaltige BiweiiSkdrper. Reicb- 
licb Scbwefel, kein Phosphor. — Ueber P-baltige Pilz-Glykoproteide 
s. IWANOFF 1923 Zeitschr. f. Bioebemie 137 331. 


Wir kebren jetzt wieder -zuriick zu unserer Hauptfrage; Wo und 
wie werden Salpetersaure und Ammoniak in der grtinen Pfianze 
assimiliert?; 

Die Salpetersaure wird leicht durch die Wurzel aus dem Boden 
aufgenommen. Man kann mit Hilfe des'Dipbenylamms die Aufnalime 
und Wanderung der Nitrate in der Pfianze, verfoigen; da; aber mancbe 
Nebenumstande diese Reaktion rerhindern, kann man aus negatiyen 
Ergebnissen keine Schliisse zieben ^"^. — In manchen Pflanzen ver- 
schwindet nun die aufgenommene Salpetersaure rasch, weil sie scbneli 
yerarbeitet wird; in anderen wird sie zunlchst gespeicbert und erst 
spater — etwa bei der Frucbtbildung — verbraiicbt. Von Kultur- 
pflanzen sind als saipeterspeichernd zu nennen: Tabak, Rtibe, 
Sounenblume, Kartoffei und Weizen. In den beiden letzteren macht 
der Salpeter 1,5 — 2,8 Proz. der Trockensubstanz aus. Nocb mebr 
findet sicb bei Amarantus (16 Proz.), und einer ganzen Reibe yon 
Scbuttpflanzen , wie Chenopodium, Urtica u. a. Das Maximum 
YOU Nitrat pfiegt dabei in der Wurzei yorzukommen, weniger im 
Stengel und Blatt, gar keines im Samen. Diese Pflanzen enthalten 
aber, wie Frank gezeigt haty nur dann Salpeter, wenn sie ibn durcb 
die Wurzeln aiifnebmen; wenn sie in N-freier oder ammoniakbaltiger 
Nabrlosung gezogen werden, fehlt ihnen Nitrat. Daraus geht heryor, 
daB das Nitrat nicbt in der Pfianze gebildet, sondern von auBen auf- 
genommen und bis zum Verbrauche anf gespeicbert wird. 


39) Ueber Nacbweis von Mtrat mittels Nitron s. Klein 1913 Beib. Bot. Cbl. 
m 1 141 . 

40) Frank 1888 Landw. Jahrb. 17 421. 
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Auf die Frage, , wo und unter weicjien Um stan den ^die 
Vcrariieitiiiig' der aufgenonimeBen Ssilpc^tersMiire, also in letzter Linie 
die Bildung Von Eiweifi erfolge, laBt sicli znrzeit keine sichere Ant- 
wort gebenj doch neigt man allgemein zii der Ansiclit, da6 alie 
Pfianzeiizelien dazu befihigt seien. Eine Zeitlang glaubte man nam- 
iicli, dafi die EiweiBbildung nur in den Chloroplasten nnd nur am 
Licht als photocliemisclier Vorgang^O erfolge^-). Diese Ansicht UM 
sicli aber nickt mehr halten, nachdem die Verarbeitung der Nitrate 
in cliioropliyilfreien Zellen im Dunkeln auBer Zweifel gestellt ist^^'^). 
Es kaben sich aber im einzelnen nock Differenzen ergeben. So zeigte 
z. B. Godlewski, daB die Menge des gebildeten EiweiBes am Lickt 
eine betmcktlick kohere ist als im Dunkeln, nnd deshalb wind zweifel- 
los dem Laubblatt in der Natur eine besondere Eolle bei der EiweiB- 
bildung zukommen. Dabei ist die giinstige Wirkung des Licktes auf 
die EiweiBbildung nack Godlewski eine direkte und nickt etwa 
bloB durck die gleichzeitig eintretende CO^-Assimilation bedingt. In 
anderen Fallen konnte nachgewiesen werden, daB im Dunkeln die 
gleicke Menge von EiweiB entstekt wie am Licht, wenn nur eine 
groBe Menge von Kohlekydraten vorhanden ist. Da kann dann viel- 
leicht durck Oxydation dieser Koklehydrate die Energie gewonnen 
werden, die in anderen Fallen vom Licht geliefert wird. 

Ba der Aufbau der EiweiJSkorper aus Nitrat wabrscheiDlick (vgL unten) mit 
einer Eeduktion dieses zu Ammoniak aDhebt, ist bier der Ort, der StndieB Wabbuegs 
und Negeleixs'^^) iiber die Befabigung der Alge CbJorella, die ja scbon zu vielen 
Assimilations versucben gedient batte, zu soleber Reduktion zu denken. Die AJge 
bildete in Bunkeikulturen reichlich Ammoniak aus Nitrat, falls dies in salpeter- 
saurer Ldsung geboten wurde, und scbied das Ammoniak in die Losung aus; wenn 
es sich aber um sebr stickstoffbungrige Algen bandelte, unterblieb die Ausscheidung, 
das Ammoniak wurde dann gleich zur Syn these von EiweiB verwendet Hand in 
Hand mit dieser Bildung von Ammon aus Nitrat ging dann eine starke Erbobung 
des Atmungsgaswecbsels, und zwar wurde besonders die Ausscheidung von CO.^ 
gesteigert. Es wurde also abgesehen von der AtmungskohJensaure, die volumetrisch 
dem auFgenommenen Sauerstoff gleicbt, „ Extrakohlensaure" als Folge der Nitrat- 
reduktion ausgeschieden. 

Bestrahlt man nun solcbe Cblorellakulturen mit hinreichend intensivem Licht, 
so wird jetzt infolge photocbemiscber Reduktion der Extrakoblensaure mebr aus- 
geschieden, als COg aufgenommen. Aber — das ist das Punctum saliens — die Slenge 
des ausgescbiedenen „Extrasauerstofies“ ist grol^er als die der im Dunkeln gebildeten 
Extrakoblensaure. Um das zu erklaren, narkotisierten die Verf. ibre Algen, und 
zwar derart, daS das Narkotikum eben die Assimilation aulbob, die Bildung von 
Extrakoblensaure aber niobt bebinderte. Nun zeigte sich aucb bei Belkhtung 
Extrakoblensaure, deren Menge aber im Vergleicb mit nicbt narkotisierten ver- 
dunkelten Kulturen gesteigert war im selben Mai^e, als bei Belichtung nicbt narko- 
tisierter Zellen mebr 0,^ ausgeschieden worden war. 

So zeigt sich, daB bier tatsachlick das Licht, abgesehen von seiner Arbeit bei 
der Koblensaureassimilation den ProzeB der Nitratreduktion bescbleiinigt — vieileicht 
dadurch, daS es die Endosmose der Salpetersaure in die Zellen erleicktert. 

Kekren wir nun wieder zu einigen Beobacktungen zuriick, die 
in erster Linie an den Blattern griiner Pfianzen, teilweise schon 
seitens Schimpees gemacht wurden, so finden wir haufig, dafi die 

41) Nitrate und Nitrite werden in vitro durch Bestrahliing mit ultraviolettem 
Licht uriter Oa-Abgabe reduziert (Baudisch u. Mayer 1914 Zeitsehr, f. physiol. 
Ohemie 89 175"; Warburg 1918 Sitzungsber. Akad. Wissenseh. Berlin 1228). * 

42) SCHiMPER 1888 Bot. Ztg. 46 65; 1890 Flora 7S 207; dagegen schon Sachs 
1862 Bot. Ztg. 5 63. 

43) Zaueski 1900 Bot. Cbl. 87 277. Suzuki 1898 Bot. Cbl. 75 289. Godlewski 
1903 Bull. acad. Crac. 313. MtJnscher 1923 Bot. Gaz. 75 249. Zaleskt 1909 Ber. 
Bot. Ges. 27 56. 

14) 1920 Biochem. Zeitsehr. 110 66. 
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Eiweifibildung aus' Nitrat parallel gebt ; mit der Bildung oxalsanrer 
Salze, Ealkoxaiat^^) oder Alkalioxalat, von denen das erstere direkt 
mikroskopisch siclitbar ist, letzteres sich verrat durcli den Karbonat- 
gebalt der Ascbe, der durch Aufbransen mit Salzsaure leicbt ad oculos 
demonstrierfe werden kann. Die OxalsSnre, ebenso wie andere or- 
ganisGlie Sauren bilden sicli im wesentlichen aus Kohlebydraten im 
abbauenden Stof fwechsei Au£ diese Weise werden die der Pflanze 
als Nitrate zugefiihrten Basen nicht nur unschadlich gemacbt, sondern 
auch als Turgorstoffe bder als Scbutzmittel gegen TierfraB (Raphiden) 
verwertet. So erklart sich das haufige Verknupftsein von Gblorophyll- 
gebalt und Belichtung, d. b. Kohlebydratbildung, Eiweifiaufbau nod 
Ansammlung organiscber Sauren In gieicher Weise, wenn auch 
in vie! weniger grofiem AusraaB, werden so auch die der Pflanze 
als Sulfate oder Phosphate gebotenen Basen gebunden. 

Konnen die Pflanzen somit iiberscliussige Basen durch im Stoffwechsel von 
ihnen produzierte Sauren binden, so haben sie die umgekehrte Fabigkeit, frei 
werdende Sauren, etwa Schwefelsaure bei Ernahrung mit Ammonsulfat, zu neutra- 
lisieren, nur in unvollkommenem MaSe. Zwar konnen sie auch organische Basen 
bilden, aber diese sind so schwach, daS ihre Salze mit star ken Sauren stark hydro- 
lytisch gespalten sind, so daiS der sauren Eeaktion nur in unvollkommener Weise 
abgeholfen werden kann. 

In diesem Zusammenhang sind auch Versuche ZiEGENSPBCivs^^®) zu erwahnen: 
Berechnet man aus dem Oesamtstickstoffgehalt der Pflanze die Meoge des auf- 
genommenen Nitrates, und stellt den Karbonatgehalt der Asehe test, so werden das 
so gewonnene „StickstoffaqiuvaIent“ und das „ Basen Equivalent^ einander gleich sein, 
unter der Voraussetzung, da8 der Stickstoffbedarf lediglich aus Nitrat gedeckt wurde, 
und dai3 sich die Pflanze nicht eines Teiles der Basen mittels Exkretion entledigi 
hatte. 1st aber das Basenaquivalent kleiner, so kann dies mehrere Griinde haben : 
entweder hat die Pflanze guttiert, oder sie hat den Stickstoff nicht lediglich als 
Nitrat, sondern ganz oder zum Teil aus Ammoniumsaizen, oder organischen Stick- 
stoffverbind ungen gedeckt, wie das fiir Parasiten, Insektivoren oder mykotrophe 
Pflanzen (Kap. 16 u. 18) gilt. DaB das Basenaquivalent auch grower sein kann als 
das N-Aequi valent, z. B. bei Aufnahme von Karbonaten aus dem Boden, liegt auf 
der Hand, und ebenso klar ist, daS man besten falls Niiherungswerte erhalten kann, 
da ja auch bei der Verarbeitung von Sulfaten oder Phosphaten Basen frei werden: 

Nicht besser als liber den Ort der Verarbeitung der Nitrate 
sind wir darhber orientiert, wo das Aminoiiiak assimiiiert wird. 
Eine Anhaufung, wie sie vielfach bei den Nitraten gefunden wurde. 
kommt beim Amraoniak nicht vor; es wird vieimehr ansclieinend 
liberall schnell weiter verwertet Ammonsalze sind zwar nach 
Weevers^®) in alien Pflanzen, mit Ausnahme von Insektivoren und 

45) Nimmt eine Pflanze reichlich Calciumkarbonat aus dem Boden auf, so 
kann auch dies Ca als Oxalat, sog. „Adventivoxalat'‘, gespeichert werden, es sei 
denn, daS es sich um eine sog. Karbonatpflaoze handelt, die CaCO-j als solehes 
stapelt, z. B. in den Zellwanden. Noch andere Pflanzen (Graser, ISchachtelhaime. 
vgl. S. 107) bilden uberhaupt nie unlosliche Kaiksalze in ihren Geweben, weil sie die 
Befahigung zur Exkretion haben (Stahl). — Eine groSe kontroverse Literatur 
existiert iiber die Frage, ob Kalkoxalat von den Pflanzen wieder gelost werden 
kann, um den etwaigen Bedarf an Ca zu bestreiten. 

46) Naheres iiber diese Fragen im Kap. 15. 

47) Meyer 1918 Ber. Bot. Ges. 36 508. 

48) 1923 Ber. Bot. Ges. 40 78, und 1923 Bot. Arch. 4 247, 

49) Laurent u. Marchal 1904 Bull. Acad. Bruxelles, Cl. des sc. S. 55, 
Hansteen 1899 Jabrb. wiss. Bot. 33 417, Literatur auch bei Baudisch u. Mayer 
Anm. 41. Kostytschew u. TswetkoWA (1920 Zeitschr. f. physiol. Cheraie 111 171) 
sagen, daB oh ne Licht Nitrate schlechter als NH^-Salze assimiliert werden, wahrend 
bei Lichtzubihr Nitrate die bessere N Quelle seien. 

50) 1916 Rec. trav. bot ntol. 13 63. Ueber fliichtige basische Stoffe in griinen 
Pflanzen (im wesentlichen NH,j) s. Prahzen u. Mitarbeiter 1921 Biochem. Zeitschr, 
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Moorpflanzen, anzutreffen, aber nur in geringer Menge und offenbar 
im wesenfclicben als Produkte des Abbaues organischer N-Verbin- 
dungen. Dungung mit NH4-Salzen erhoht nnr den Gehalt der Wurzeln 
an ibnen, nicbt der Sprosse, was aucb fiir schnelle Verarbeitung 
spricbt; nnr solche Gewachse, die Ammoniumsalze den Nitraten Tor- 
Ziehen, zeigen eventneii ein etwas grbfieres Speicherungsvermogen fur 
sie; eine Anliaufnng, wie sie vieifacli bei Nitraten gefunden wird, 
komiot aber auch bei solchen nicht vor. 

Was nun den chemischen Vorgang der EiiTeiBliiMiiiig betrifft 
so besteht die groJBte Wahrscheiniicheit fur die Annahme, daB der 
EiweiWfbau im wesentlichen eine Umkehrung der hydrolytischeii 
Spaltung sei. Demnach miissen also zuerst Aminosauren entstehen, 
aus diesen dann auf dem Weg iiber die Polypeptide das Protein. 


Wir haben nun die verschiedenen Anschauungen iiber die BIMimg der 
AinmosUaren durch die Pfianze, eine Befahigung, die, wie nebenher gesagfc sein 
mag, dem Tier im grojSen ganzen abgeht, zu besprechen. Dienen Nitrate ais Atis- 
gangsmaterial, so sind zunachst zwei Mogliehkeiten vorhanden: entweder werden 
diese zuerst iiber die schnell durchlaufene Zwischenstufe der Nitrite vollstandig 
zu Ammoniak reduziert und dies dann mit N-freien organ ischen Stoffen weiter- 
verarbeitet — offenbar ist das die nachstiiegende Annahme — Oder aber sie werden, 
ehe sie mit N-freien organ ischen Korpern reagieren, nnr unvollstandig reduziert; 
die Meinungen der Porscher, welehe diese letztere Lehre vertreten, woilen wir zu- 
erst referieren: V. Meyer glaubte, dal3 vielleicht aus Nitrat Hydroxylamin 
/OH 

N<^ entstehe und daS dieser besonders ^aggressive" Stoff mit irgendwelchen 

N-freien Karbonylverbindungen zu Korpern der Oximidogruppe (die die Isonitroso- 
gruppe CNOH fiihren) sich vereinige; diese miiSten dann zu Aminosauren redu- 
ziert werden. 

Meyers Meinung hat experimen telle Stiitzen nicht erfahren und mit der 
Schwierigkeit zu kampfen, daB sie, falls Ammoniak als Ausgangsmateriai dient, 
dessen Oxydation zu Hydroxylamin annehmen muB. Auch Bach nahm Hydroxyl- 
amin als Zwischenprodukt der Aminosauresynthese an, und prinzipieil ahnlich ist. 
Baudischs Annahme, daB sich aus Nitrat Nitroxyl (NOH) bilde, welches dann 

,,.NOH' 


mit Pormaldehyd Pormhydroxamsaure, HC 


\OH 


d. h. ebenfalls eine Oximidover- 


bindung bilden soil. In dieser, dem „ersten N-haltigen Assimilation sprodukt", soil 
dann die NOH-Gruppe zur NHg-Gruppe reduziert werden, und so Aminosauren 
entstehen. 


Im Gegensatz zu den bisher zitierten Autoren vertritt Loew die naturlichere 
Annahme, daB Nitrate erst ganzlich bis zu Ammoniak reduziert werden. Bie Ee- 
duktion soli durch Zucker bedingt werden, dessen H-Atome durch die lebende 
Substanz aktiviert werden sollen, ahnlich wie solche Eeduktion auch bei Gegen- 
wart von Flatinmohr als Katalysator durch Zucker in alkalischer Losung in vitro 
erfolgt. Ammoniak soil nun, sei es aus Nitraten entstanden, sei es als solches 


116, 208. Ueber das Vorkommen von Nitrit in der grunen Pfianze vergleiche 
Nabokich 1903 Beih. Bot. Cbl. IB 273 (Bildung von Nitrit aus Nitrat bei O^j-Ab- 
schluB); weitere Literatur bei Kostytschew u. Tswetkowa L c.; WARBURa 
u. Negeleik 1920 Bioehem. Zeitschr. JIO 66. Kleih Anm. 39. 

51) Ber. Ohem. Ges. ^17 1554. Kostytschew (1920 Zeitschr. f. physiol. Chemie 
111 171) weist darauf hin, daB vielleicht Brenztraubensaure, welcher Ketosaure 
wir noch haufiger begegnen werden, durch Hydroxylamin oximiert werden und 
dann in Alanin iibergehen konne. Auch iiber die Umwandlungsfahigkeit der 
Oximidogruppe in die Aminogruppe durch BECKMANHsche Umlagerung spricht 
sich Kostytschew aus. 

52) 1914 Zeitschr. f. physiol. Chemie 80 175. Kostytschew halt die An- 
nahme fur einfacher, daB nicht Nitroxyl, sondern Nitrite auf Ketone unter Bii- 
dung von Isonitrosoketonen einwirken. Baudisch halt den ProzeB fiir photo- 
chemisch bedingt (vgi. 8. 244). Kritik bei Loew Anm. 53. 

53) 1912 Bioehem, Zeitschr. 41 224; dort weitere Literatur. 
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der Pflanze geboten, mit der Formaldehydgruppe zn Asparaginaldebyd zusammen- 
treten,, und dies soli dann Ansgangspunkfc fiir die Protein syn these sein. Sind aber 
die Bedingungen fiir die Proteinbildung nngiinstig, so soli sich ans Ammoniak 
Asparagin bilden und dieses sich an sam mein (s. unten). 

• Erlenmeyee. jun.^^) zeigte, daiS Aminoessigsaure aus Ammoniak und Glyoxyl- 
saurcy einer Aldehydsaure, COgHCHO, die in unreifen Friichten gefunden wurde, 
entstehen konnte. * 

Feayzen hat dann die Hypothese aufgestellt, dalB die Aminosauren nach 
Art der STEECKERschen Bynthese sich bilden. Es soli zunachst durch Form- 
aldehyd HJSfO,, zu saipetriger Saure reduziert werden, und diese zu Blausaure. Der 
Cyanwasserstoff tritt dann nochmals mit Aldehyd zusammen und bildet Gyan- 
hydrin, das durch Einwirkung von Ammoniak in das Nitril der Aminosaure und 
durch Verseifung in die Aminosaure seJbst ubergeht. Fiir Aminoessigstae (Glyko- 
koil) z. B. wiirden die Vorgange so verlaufen: 

0 

1) 2 HNO, + 2' RNO, + H^O + GO, 

>0 

2) HNOg + 2HCt^ -^HGN4-G0g + 2H,0 


3) HGf +HGN- 

Formaidehyd Blausaur< 


■ OH H-NH, 
\CN 


-> H„0 4- CH + 2 H, O -V OH, — COOH + NH, 


^CN 

Aminosaure- 

nitril 


NH„ 

GlykolToll 


Um Alanin zu erhalten, miii^te man vom Acetaldehyd ausgehen. Andere 
Aminosauren waren von Azeton abzuleiten. 

In ahnlicher Weise lieBen sich aiie anderen als Eiweifispaltprodukte bisher 

f efundenen Aminosauren, die alle a-Aminosauren sind, erhalten. Es ware demnach 
ie Blausaure als erstes Assimilationsprodukt des Sticks! of fes zu bezeichnen. 
In der Tat ist diese, nacbdem man begonnen bat, nach ihr zu suchen, in sehr 
groiSer Verbreitung in den Pflanzen gefunden worden Freilich wohl gewohnlich 
irgendwie gebunden, als Glukosid. Und diese Vorkommnisse rniilSten als 
Nebenprodukte des Stoffwechsels betracbtet werden ; die grdfiere Menge von 
Blausaure aber, die zu Aminosaure wird, wiirde sicb dem Isachweis entziehen. 
Von botanischer Seife ist ganz besonders Teeub^^) fiir Aie EiweiBsyn these iiber 
HCiSr eingetreten. Wenn man dieser Hypothese die Meinung der Ghemiker ent- 
gegenhalten konnte, der Weg iiber HCK sei unwahrscheinlich, so trifft das nach 
den AusfiihruDgen Feanzeists nicht zu, Bewiesen ist aber damit die Hypo- 
these noch lange nicht, vielmehr vom physiologischen Standpunkte aus unwahr- 
scheinlich. 

Von anderer Seite®®) 1st die Blausaurehypothese wohl mit Eecht ganz ab- 
gewiesen worden. Die Entstehung von Eiweifi liber HCN erscheint jedenfalls als 
ein Umweg, denn sie erf ordert nach BOdung des Gyans ein nochmaliges 
Eingreifen von Ammoniak, wahrend man mit 'NH.j und Formaidehyd allein schon 
in viel einfacherer Weise die Bildung von Glykdkoll verstehen kann. Aus dem 
Kondensationsprodukt des Formaldehyds, dem Gly kola] d ehyd CHgOHCHO 
kann leicht Glykolsaure GH^OHGOOH (u. a. in unreifen Trauben nachgewiesen) 
einerseits, Glykol GH^OH — UHgOH andererseits, d. h. eine Saure und ein gleich 


54) Eelenmeyee u. Ktomn 1902 Ber. Chem. Ges. 35 2438. 

55) Feanzek 1900 Sitzungsber. Heidelberg. Akad. 9. Abt. Hier aueh Kritik 
der LoEWsehen Theorie der EiweiBbildung. VgL Loew 1912 Biochem. Zeitschr, 
41 224. 

56) Ueber HON in Pilzen vgi. z. B. GtJYOT 1916 Bull. soc. hot. Genbve; 
1920 Gbl. Bakt. II 51 232. Befnswik 1921 Sitzungsber. Akad, Wiss. Wien, 
math.-nat. KL ISO 387. 

57) Teeub 1895 Annales jard. Buitenzorg IS 1,* 1905 (Ser. 2) 4 86; 1907 
(Ser. 2) 6 79 ; 1909 (Ser. 2) 8 85. Eueee, Pflanzenchemie 3 134. Vgl. auch Gautiee 
1897 ; er formuliert : 2 HNO^ + 5 CH.O = 2 HON + 3 CO, + 5 H,0). 

58) Teiee 1912 Ueber einfache Pfianzenbasen und ihre Beziehungen zuin Auf- 
bau der EiweiiBstoffe und Leeithine, Berlin. Eosenthalee 1923 Biochem. Zeitschr. 
1S4 215. 
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strukfcuiierter Alkohol entstehen (OAJrNiZAROscIie Reaktion). Die Glykolsaure- 
braachl; dana nur mit NHE. uacer H.,0 Aiist.ri.tt zusarameoziitreten und das Glyko- 
koli, die einfachste Anaiaosiiure, ist ferfcig (CHjjOHGOOE -h NH .5 = Oli._jNli,GUOB[ 
+ H.,0), Oder aber es lagerfc sich ziiersfc Nfcl .5 aa Giykolaldehjd an, uiid so eutstelit 
Amiooacetaldehyd, der daaa nach Cannizaro za Glysoi luid Giykokoil wird. la 
ahalicher Weise vviirde aus Glyzeriaaidehyd Giyzeriii uod Giyzerinsaure (Dioxy- 
propiOQsaare) gebildet, und aus der Glyzeriasaare koante sicJi das Seria ableiteo. Die 
boherea Aminosauren aber konntea sich, entweder aus vveiteren Folyaierea des Form- 
aidehyds mit 5 Oder 6 G Atomen biiden oder sie konntea aus dem Berio eatstehen, 
Endiicb. warden die Erfahrungen Kisroops^'^), dad der tierische Orgaoismus aus 
Oxysauren (z. B. Miichsaure), die aus Kohlehydratea (z. B. Glykogeo) hervorgehen, 
iiber die Zwischenstufe der Ketosaureo (Brenztraubensaurej, in derea Karbonyi- 
gruppe NH., aufgenonameii wird, Amioosauren (d-Aianin) synthetisiert, auch ho- 
tanischerseits®*^] verwertefc. Man kann sich vorsteilen, daB aus Zucker Bernstein- 
saure wird, die zu Aepfeisaure oxydiert wird, welche darui iiber Oxaiessigsliure in 
Aminobernsteinsaure (Asparaginsaure) sich ^erwandelt. Kisroop nimrnt als Zwischen- 
produkt zwischen Keto- und Aminosaure Oxyatninosaure an ; diese sehr labile 
Saure kann nicht nur durch Reduktioo in Aminosaure iibergehen, sondern auch 
unter Abspaltiing eines G- Atoms und Bildiiog von Kohlensaure und Aramoniak 
oxydiert werden. Bei solchen Stoffwechselprozesseii konnen also Beduktionen mit 
Oxydationen, d. h. energielieferndeo Vorgaugen, eng verkoppelt sein. 

Betracliten wir die Aminosauren als erste Stufe der Protein- 
synthese, so miisseri wir uatersuchea, ob sie in nennenswerter Weise 
in der Pflanze auftreten. In der Tat finden sie sich uberall, wo man 
sie sucht, aber es fehlt wohl immer an einem sicheren Kriteriiim daftir, 
ob sie Produkte der EiweiBsyn these oder der EiweiBzerspaitung 
sind. Da6 die letztere stets in der Pflanze stattfindet, werden wir 
noch erfahren. — ■ Besonders oft ist das l-Asparagio, das Amid der 
Asparaginsaure sowohl in Keiralingen als auch in Wurzelstocken,. 
Wurzeln, Stengelteilen usw. gefunden worden. 

Die Vertreter maucher Familien (der Gramineen, Eosifioren, Kompositen) sind 
reich an Asparagin, in anJeren wird es durch das Monamid der Aminoglutarsaure,. 
das Glutamin vertreten. Bei UmbelliEereii findet sich eiitweder Asparagin oder 
Glutamin. Ob gelegentliche Abweichungen yon den ubiiehen Befunden aiif Stand- 
ortsverhaltnisse oder auf spezifische Eigenarten zuruckzufiihren sind, harrt noch 
der Entscheidung. In Keimlingen der Kiefern, Tannen, des Kiirbisses findet sich. 
anstatt der genannten Amide Arginin. Bei HahnenfuBgevvachsen fiihrt unter Um- 
standen die Wurzel Arginin, der Bp ro 6 auch Asparagin In solchen Fallen nun,, 
in welchen man nicht die Aminosauren selbst, sondern ihre Amide in groBeren 
Mengen sich ansammeln steht| durften sie als eine Art von transit, orischem 
N-haltigen Reservestoff zu bet rach ten sein, der anlaBlich des EiweiBabbaues oder 
aber auch aus von auBen zugefiihrten oder in der Pflanze aus Nitrat gebildeten 
Aramoniumsalzen entsteht und sich ansam melt, wenn die Bedingungen fiir den 
EiweiBaufbau ungiinstig sind (LoBW 1. c.). In der Tat konnte Prianischnikow*^'^) 
eine lebhafte Asparagin- (oder Giutamia)bildung in dunkel gehaltenen Keimlingen 
auf Kosten von zugefiihrten Amnaoniumsalzen beobachten, aber nur unter der 
Voraussetzung, daB die Keimlinge einen geniigenden Vorrat an stickstofffreien 
Reservestoffen batten. Waren sie ausgehungert, oder gingen ihnen (z. B, Lupine) 
von vorn herein groBere Mengen an Kohlehydraten oder Fetten ab, so waren sie im 
Dunkein nicht zur Asp rraginsyn these auf Kosten von Ammon -laizen befahigt; ja, 
wenn Ammonsalze starker Bauren zugefuhrt warden, konnte es sogar bei Mangel 
an M-freiem organ ischen Material zu einem gesteigerten Zerfali des in den Pfknzen 
vorhandenen Asparagins oder anderer N-haltiger Btoffe kommen unter gewaltiger 
Anhaufung von Ammoniak, das schadlich wirkte. — Man kann hiernach das 

59) 1910 Zeitschr. f. physiol Ghemie 67; 1922 Biochem. Zeitschr, 127 200. 
Bmbdek u. ScHifTTZ 1910 ebenda 29 423; 1912 38 393. Kondo ebenda 407. Fell- 
NEB ebenda 414. 

60) Smirnow 1923 Biochem. Zeitschr. 137 1. 

61) Stieler 1913 Zeitschr. physiol. Ghemie 86 245. 

62) 1910 Her. Bot. Ges. 28 253; 1922 10 242 Vgl. auch Butkewitsch 1901> 
Biochem. Zeitschr. 16 411; 1912 41 431. Smxrnow ebenda 1923 137 1. 
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Asparagin bzw^. Oliitamin aucb,. wie es schon Boussingaflt getan hat, als j,ent- 
giftetes Aranioniak** bezeichnen, and in dieser Hinsicht mit dem aus kohlensaurem 
Animon synthetisiertea Harastoff des Tietkorpers vergleieiien ; wahrend aber aueh 
das hangernde Tier diese By n these Follziehen kana, fedarf die Fflaoze zar Aspa- 
raginsyn these wegen der iangen 0-Kette dieses Amids .dazu eiaes Vorrates 
organivscher stickstofffreier Reserven. 

Der bei Pilzen (Lykoperdon) auftretende Harastoff eatspricht aach Iwanoef'" 9 
gaaz deal Asparagin bzvv’. Glutamia hoherer Pfianzen, da er nicht nur im ab- 
baiienden Stoffwechsei (bei Argiainspaltung) entsteht, sondera aueh aus zugefilhrten; 
HH^-Baizea synthetisiert wird. — Ueber Bpeicherung yon Amiaosauren ia Form 
von Blausaureglykosiden s. Rosenthalee zit. S* 247 Anm. 58. 

Es fragfc sich nun, ob die Pflanze, wean wir ihiv im Versucii 
Amiaosauren, Amide derseiben oder andere verwandte Stoffe darbieten, 
aus diesen EiweiB formieren kann, und uiiter welclien Umstaiiden. 

Aufmihme orgaatselier IS” - Y erMtidaiigeii, Schon in alteren Versuchen^^} 
wurde statt Nitrat oier Ammonsalz den Pfianzen in Wasserkultur Harastoff, 
Giykokoli, Asparagin, Leacin, Tyrosin, Guanin, Kreatin, Hippursaure, Harnsaure 
u. V. a geboteo, and aus der Vertnehrung der Trockensubstanz auf EiweilJbildung 
geschlossen. Doch erfoigt der Uebergang zum Eiweii^ nicht immer direkt, sondera 
manchmal erst nach vorhergehender Bpaltung. Ganz sicher ist das fiir Hippur- 
saure; sie wird in Benzoesaure und Giykokoli gespaiten und nur das Glykoicoll 
weiter verwendet. Alle diese Btoffe werden aber aueh ieicht durch die Wirkung 
von Mikroorganismen in Ammoniak verwandelt. Wenn nun aueh in bestimmten 
Versuchen eine Ammoniakbiidung niche nachgewiesen werden konnte, so beweist 
das doch noch nicht, dai^ sie aueh nicht stattfand, denn die Ammoniakmengen 
konnen in dem Mal^e, als sie auftraten, sofort von den Pfianzen absorbiert wordeii 
sein. An eine systematische Ausschliefiuifg der Mikroorganismen hat man erst in 
neuerer Zeit gedacht'’^- Es besteht denn aueh kein 'Zweifel, daS viele Amino- 
sauren und andere organische N-haltige Stoffe den Stickstoffbedarf der griinen 
Pflanze decken konnen®®). DaS aber die EiweiSbildung mit diesen Stoffen be- 
sonders Ieicht sich vollzieht, trifft nicht zu. Das wird gewiS an Nebenumstanden, 
wie an einer schlechten Durchdringbarkeit des Protoplasmas fiir diese Substanzen 
liegen. Vor alleni aber scheint es ausgeschlossen, dafi die Pfianzen aus einer ein- 
fachen Aminosaure die komplizierferen direkt aufbaut. Vielmehr mufi hier immer 
erst ein Abbau zu Ammoniak erfolgen. Da nun das EiweiB stets aus vielen 
Aminosauren verkettet wird, so kann die Zugabe einer derseiben zur Nahrlosung 
keine besondere Forderung bringen. Vielleicht wiirde aber das Gemisch von 
Aminosauren, das man durch enzymatischen Abbau von EiweiB erhalt, auoh bei 
der Pflanze sich besonders gut zum EivveiBaufbau verwerten lassen, entsprechend 
den Erfahr ungen ABDEREAriDEJiTs®®) bei hoheren Tieren. — Lefbvee®^) suchte zu 
zeigen, daB griine Pfianzen am Licht aus einem Gemisch von Aminosauren ihre 
Trockensubstanz seibst dann vermehren, wenn ihnen keine Kohlensaure zur Ver- 
fiigung steht. Aller Wahrscheiniichkeit nach ist das nur da lurch moglich, daB 
aus den Aminosauren in der Pflanze Kohlensaure abgespalten wird, aus der dann 
am. Licht Kohlehydrate gebildet werden Im allgemeinen scheinen namlich, wie 
schon friiher befeont, Kohlehydrate zur BiweiBbildung aus Aminosauren notwendig 
zu sein®^). Da nach den Brfabrungen der kunstiichen BiweiBsyn these, die bis zu 
den Polypeptiden vorgeschritten ist, eine Zufuhr anderer Kohlenstoffverbindungen 


63) 1923 Biochem. Zeitschr. Ii55 1 u. 186 1 u. 143 62. 

61) Lit. bei Pfeffer, Physiologie 1 397. 

65) Baessleb 18S7 V'ersuchsstat. 33 231 und besonders Lutz 1899 Ann. sc. nat. 
(7) 7 1; 1905 Oompt. rend. 140 380 (nach Hot. Cbl. 104 317 hafc Lutz in Bull. Soc. 
Bot. France 52 194 seine Brfahrungen zusammengefaBt). — Hutchinson 1911 Cbl. 
Bakt. II 30 513. Schreiner u. Sjkinnbr 1915 Bot. Gaz. 50 445. Brigham 1917 
Soil sc. 3 155. 

66) Abderhalden 1912 Synthese der Zellbaiisteine. Berlin. Rohmann 1916 
Kiinstliche Ernahrung und Vitamine. Berlin. Sjollema Anm. 37. Stepf 1923 
Naturwissensch. 11 3.1 

67) Lepevrb 1906 Rev. gen. bot. 18 145. Grafe 1909 (Sitziingsber. Wien. 
Akad. 118, 1, 1135) hat gezeigt, daS den Wurzeln dargebotene Aminosauren meist 
gar nichts niitzen. aber oft recht schadlich sind. 

68j Hansteen 1899 Jahrb wiss. Bot. 33 417. Maliniak 1900 Rev. g6n. bot. 
12 337. Reinhard u. Susghkopf 1905 Bot. €bl. Beih. 18 1 133. 
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zu. deE Aminosauren nicJat Eotig erscheint, wird die BedeutuEg der Kplilehydrate 
Bur eine energetische sein (vgl. S. 244). — 1e einer Beilie von Arbeiten konnte 
deEB durcb chemiscbe Analyse gezeigt werden, dafi in ruhenden und ans- 

treibenden Zwiebeln, Knollen nnd Wurzeln obne StickstoffaufEabme von aufien. 

, also obne Stickstoff znnabme, auch im Dunkeln eine Eiweibbiidung stattfindet^ 

Aebnliches diirfte fiir Samen gelten^“). Aller Wahrsclieinlichikeit nacb entstammen 
diese Eiweifikorper den Aminosauren. 

In genetiscbem Zusammenbang mit den EiweiiSbausteinen stehen aucia die 
stickstoffiiaitlgen organ Isciien Easen, Zunacbst gebdren zwei der Eiweifiabban- 

produkte, das Lysin und das Arginin (die beide Diaminosauren sInd), sowie das 
1 beterozykliscb gebaute Histidin aucb zu den Basen (sog. flexonbasen). Die groiie 

Mebrzabi der JBasen aber findet nacb ibrer Bildung anscbeinend keine Ver- 
wendung mehr zum Aufbau in der Pflanze^’); diese kann man als Albalolde ini 
vreitesten Sinne bezeicbnen, als Alkaloide im engeren Sinne bezeicbnet man meistens 
nur beterozykliscbe Basen, die gleicbzeitig bestimmte pbysiologische Wirkungen 
auf Menscb und Tier baben Die einfacbsten Alkaloide sind die Amine, die 
durcb Abgabe von COg aus Aminosauren entsteben konnen, z, B. Methylamin 
aus Glykokoll, Isobutylamin aus Valin, Colamin aus Serin. Die Bildung des 
letzteren Amins, das im Aufbau des Lecitbins eine Eolle spielt, also noeh ver- 
wendet wird, wiirde in fol gender Weise verlaufen: 

CH,--OH CH^-OH 

i “ I 

CH-NH, CHg-NH, 4-CO, 

COOH Colamin (Aminoathylalkohol) 

Serin 

Als quaternare Ammoniumbase ist das^Cbolin zu nennen (s. aucb spater bei Le- 
cithin), die verbreitetste Pflanzenbase : OH(OHjj)jjNCH 2 CHyOH. Im Verbaltnis 
einer Saiire zum Alkobol stebt das Betain zum Gbolin. fiinen Einblick in die 
Entstebung der Betaine, d. s. metbylierte Aminosauren, baben die Untersucbungen 
von Schulze, Winteesteih und TmEfi®®) gegeben. Von den Aminosauren der 
Metbanreibe vermag vor alJem das Glykokoll ein Betain zu bilden, das sebr weit 
verbreitet vorkommt. Seine Bildung gebt aus folgenden Strukturformeln bervor: 

+ 3 CH 3 OH (CH3)3-~N~€H2--C0 + 3 H,0 

I — Q 1 L Q ! 

Glykokoll 4- Methylalkohol Betain 

In entsprecbender Weise entsteben aber namentlicb aus den beterozykliscben und 
den aromatiseben Aminosauren Histidin, Tyrosin und Prolin metbylierte Ver- 
bindungen, fiir die samtiicb der 4-gliedr5ge Betainring (s. obige Formel) kenn- 
zeicbnend ist. Teier bat weiter ausgefiibrt, wie aucb die komplizierteren Alkaloide 
sicb bieran anscblieBen lassen. 

Auf die wicbtigen Korper der Puringruppe, die nur aus pbysiologiscben 
Grxinden ebenfalls vielfacb zu den Alkaloiden gestellt werden, kann nur binge- 
wiesen werden: 

Xantbin (Dioxypurin), aus Nuklein entstebend, oder dessen Vorstufe. Tbeo- 
bromin (Dimetbylxanthin); Theopbyllin, damit isomer. Kaffein (Trimetbylxantbm). 
Hypoxantbin (Oxypurin). 

Guanin (dem Xantbin verwandt; in dies und spaltbar); Adenin (in Hypo- 
xantbin iiberfiibrbar). 

Der erst- und die drei letztgenannten Stoffe, die bei vielen Pflanzen vor- 
kommen, sind Abbauprodukte der Nukleine oder Bausteine fiir ibren Aufbau. — 
Erwahnt sei nocb Vernin (bei der Spaltung Guanin und Eibose, den wicbtigsten 
Zucker der pflanzlicben Nukleinsauren liefernd) und Allantoin, Endprodukt des 
Xukleinstoffwecbsels mancber Tiere, das aus Harnstoff und Giyoxylsaure (S. 247) 

69) Zaleski 1901 Ber. Bot. Ges. 19 331. Iwanoff 1901 Versucbsstat. 5& 78. 

70) Zaleski 1905 Ber. Bot. Ges. 23 12. 

71) Die Untersucbungen von Mez und Muller, denen zufolge der Gebalt 
des Mobns an Alkaloiden, der bei guter Ernabrung bis zur Samenreife ansteigt, 
sicb bei Unterbindung der Btickstoffzufuhr aus dem Boden vermindert, weisen aber 
darauf bin, daB unter besonderen Bedingungen aucb die Alkaloide wieder in den 
aufbauenden Stoffweebsei einbezogen werden konnen (1914 Beitr. z, Biol. 12 218). 

72) WOLFFENSTEIH 1922 Die Alkaloide, 3. Aufl. Berlin. 
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•■syntlietisch zu gewinnen, aus' Harnsaure durch Oxydation nnd C^Ga-Abspaltung 
entstebend, sicb aucb bei Pfianzen findet, 

Wegen der Pyrimidinkorper Cytosin, Tbym in, Uracil endlicb, die, mit Zncker 
verbiinden, in den ISTukieinsauren vorkommen, mui auf die Literatnr (z. B. Ojppef- 
HEIMEB zit S. 4) verwiesen werden. Vgl. aucb Mbisekheimee, Anin. 38 anf S. 242 
iind Kiesel 1922 Zeitschr. f. physiol. Ohemie 120 85* 

Wie der Kohlenstoff uBd Stickstoff, so werden auch die no t- 
wendigen Aschensabstanzen in der Pflanze „assimiliert“ ; wenigstens 
mtissen wir fiir die Mehrzahi derselben einen Uebergang in organische 
Bindung fiir wahrscheinlich halten. Da wir aber vielfach nocli ganz 
im nnklaren iiber die Verwendung der einzelnen Aschenelemente sind, 
wollen wir nur knrz nnsere Kenntnisse liber die Assimilation des 
Schwefels and des Phosphors hier zasammenfassen. Diese milssen 
hier behandelt werden, well der Schwefel alien, der Phosphor ge- 
wissen Proteinsabstanzen zakommt. 

Die Quelle fiir den EweiBseliwefel bilden die von der Warzel 
aufgenommenen Sulfate. Sie mlissen bei der EiweiBbildung redaziert 
werden; aber wo and anter welchen Bedingangen diese Keduktion 
erfolgt, wissen wir nicht. Eine Schwierigkeit, die sich schon beim 
Stadium der Stickstoffassimilation geltend macht, tritt ans bei der 
Untersachung der Schwefelassimilation in erhohtem MaBe entgegen: 
die Halfte des Eiweifies besteht aus Kohlenstoff, 15—19 Proz. kommen 
-aaf den Stickstoff, aber nur 0,4 bis hochstens 2,5 Proz. aaf den 
SchwefeF''). Der Verbraach an Sulfaten bei der EiweiBbildung muB 
also notwendigerweise ein sehr geringer sein. Schimpee^*^) wollte 
auch die Assimilation der Schwefelsaure im Chlorophyll anter Mit- 
wirkung der Sonne vor sich gehen lassen; seine Annahme ist aber 
keineswegs begrlindet, es diirften im wesentlichen die gleichen Ver- 
haitnisse herrschen wie in bezug aaf die Assimilation der SalpetersM-ure. 

Der Schwefel ist nicht auf das EiweiB beschrankt, er findet auch 
zum Aufbau anderer Substanzen von beschranktem Vorkommen, z. B. 
dem Senfol C 3 H 5 NCS der Cruciferen, dem Lauchol der Alliumarten, 
Verwendung, ebenso wie der Stickstoff nicht nur zur Bildung von 
EiweiB und dessen Vorstadien, sondern auch sonst gebraucht wird, 
;z. B. fiir die Aikaloide und gewisse Glukoside. 

Auch der Phosphor gehort mit in das Molektil gewisser EiweiB- 
korper; er ist nur als Phosphat brauchbar, und es wird, wie es sclieint, 
das Molektil der Phosphorsaure ohne wesentliche Aenderung dem 
EiweiBmolektil einverleibt. Posternak^^) glaubte, daB Formaldehyd im 
Laubblatt direkt mit Phosphorsaure zusammentritt. Die Phytinsaure 
PosTERNAKS ist abcr uicht, wie er glaubte, Oxymethylphosphorsaure, spaltet 
vielmehr Inosit, einen hydroaromatischen Alkohol, ab und ist daher 
als Inositliexaphosphorstiure — Phytiii — zu bezeichnen Im tibrigen 
ist Phytin im Pflanzenreiche weit verbreitet; die jedem Mikroskopiker 
bekannten Globoide der Aleuronkorner gelten als das Ca- und Mg-Salz 
des Phytins Die Assimilation des Phosphors findet auch im Dunkein 
statt, ist vielleicht aber nur in jungen Zellen moglich'®), Uebrigens 

73) Vgl, CoHNHBiM 1904 zit Anm, 28. 

74) ScHiMPER 1890 Flora 7$ 207. 

75) POSTEEJNTAK 1900 Rev. g6n. hot. 12 5. 

76) Neuberg 1908 Biochem. Zeitschr. 9 657. 

77) Schulze u. Wirtersteih 1896/97 Zeitschr. f. physiol. Ohemie 22 90. 
Rippel 1920 Biochem. Zeitschr. 103 163. 8. auch S. 273. 

78) IWAN-OFF 1904 Bot. Cbl* 101 488. 
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soli nach Balicka ein Teil der aufgenommenen Phosphorsaure, ohne 
in organische Bindung uberzugehen, verweadefc werden®'^). Neben 
den pbosphorbaltigen EiweiBkSrpern, den Pliosphorproteiden und den 
Nakleoproteiden (Nnklein), tritt Phosphor auch in Lecitliinc (S. 6) 
ein. Man verstehfc unter Lecithinen komplizierte Verbindungen, die 
von (xlyzerin derivieren, indem 2 Wasserstoffatome dieses Alkohols 
mit FeCtsauren, das dritte mit Phosphorsaure verestert wird. Die 
Phosphorsaure ihrerseits ist dann noch mit Cliollu (S. 250) verestert. 
Die Struktur der Lecithine ist demnach die folgende: 

OH 2 — 0 (Fettsaurerest) 

CH — 0 (Fettsaurerest) 

1 

H0-P = 0 
0— OH.— OHj— 

‘ O ris} 

>oh‘ 

Die Lecithine scheinen ganz allgemein verbreiiet zu sein und 
keinem Protoplasma zu fehlen. Ueber ihre 'vermutliche Bedeutung 
haben wir oben (Kap. 1) einiges gesagt**).^ 


12. Kap i tel' 

Die Verwendung der Assimilate I. 

Liisung der Reserrestoffe im Samen. — Enzyme^). Nicht 
jede Zelle einer hoheren Pflanze besitzt Chlorophyll; schon in den 
Blattstielen und den meisten Stengeln tritt es an Masse gegeniiber 
dem farblosen Protoplasma zuruck; in den unterirdischen Teilen, 
Wurzeln, Rhizomen etc. fehlt es ganz, und in den Blattern selbst 
tritt es auch erst im Laufe ihrer Entwicklung auf. Ohlorophyllfreie 
Zellen sind aber, wie wir gesehen haben, nicht imstande, Kohlehydrate 
aus Kohlensaure zu bilden, mttssen sie also aus grunen Zellen be- 
ziehen. Somit ergibt sich als notwendige Folgerung der SchluB: die 
Assimilate des Laubblattes mttssen auswandern, um anderwttrts Ver- 
wendung zu finden. Das gilt zunttchst freilich nur fttr die Kohle- 
hydrate, denn mit Hilfe von diesen konnen ja in chlorophyllfreien 

79) Baltcka-Iwanowska 1906 Bull. Acad. Crac. 616: ve\. auch Btamskis 
1909 ebenda 616. 

80j Ueber Ester der HoPO^ mit Koblebydraten vgL n. a. Neubbrg- 1914 
Bioehem Zeitschr. 60 491; Nemec u, Mitarbeiter 1921 1. c. 110 73. 

81) VgL noch. Trier 1913 Zeitschr. f. physiol. Chemie 86 (3. Abh.). Fritsch 
1919 L c. 105 165 (in Laubblattern ist nur 5 Proz. des Gesamtphosphors als alkohol- 
iosliches Phosphatid vorhanden). 

1) Euler 1920 Chemie der Enzyme. I. Teil: Allgemeine Chemie der Enzyme. 
1922 ir. Teil: Spezielie Chemie der Enzyme. Miinchen u. Wiesbaden, 
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Zellm aucli ini' Dunkeln' Ei.weiBstoffe: gebildet ^ warden: wenn diese 
aber tatsaclilicli im, Lanbblatt, scion in groBer Mange entsteheii, so 
warden sie sich verimitlich ebenfalls an der Wanderung beteiligen. 
In der Tat laBt sicb eine Auswandernng von Stoffen, namentiicli von 
Kohlehydraten, aus dam Lanbblatt leicbt nacliweiseii, Wir warden 
lioren, daB oft im Laufe einer einzigen Nacbt ein zuvor mit Starke' 
■erfulites Blatt starkeleer wird; der Umstand, daB am abgesclinit- 
ten an Blatt die Starke nicbt verschwindet, -zeigt, daB as sicb bei der 
Entleerung das normalen Blattes nm eine wirkliclie Able i tun g 
dnrch den Blattstiel in den Stamm, nicbt nm eine Verarbeitung 
im Blatt selbst bandelt, es sei denn, daB sicb als Folge von Wasser- 
verlnst im Blatt Eobrzucker anf Kosten der Starke gebildet hat 
(vgL oben S. 196). 

Die Starke, ist aber ein fester Korper, der wader aktiv nocb passiv 
Wandernngen von Zelle zu Zelle ansflibren kann: sie muB zuvor in 
iosliche Eoblehydrate verwandelt werden. Ancb EiweiB wird wobl 
allgemein mehr Oder weniger abgebant, nnd erst die so entstandenen 
leichter diffiisiblen Stoffe wandern. So ziebt dann ein Strom ver- 
scbiedener organiscber Stoffe aus . dem Lanbblatt zn den nicbt mit 
C- Assimilation begabten Teilen der Pflanze bin. — Sehen wir zn, 
welcbe Verwendung diese Substanzen finden, so konnen wir mehrere 
Fnnktionen derselben anfdecken: 

1. Die Laubblattassimilata fnngieren als Banstoffe; 
sie wandern zn den Vegetationspnnkten des Stammes nnd der Wurzel, 
sowie zum Kambium. Dort' beteiligen sie sicb am Anf ban nener Zellen. 

2. Die Lanbblattassimilate fnngieren als Reserve- 
stoffe; sie werden am Entstehnngsort Oder — nach Auswanderung — - 
an einer anderen Stelle der Pflanze eine Zeitlang magaziniert, nm erst: 
spMer Verwendung .'Zn finden.; . 

3. Die Lanbblattassimilate werden oxydiert nnd dadnrcb 
wieder in anorganiscbe Stoffe nmgewandelt, wie sie dem Lanbblatt 
zur Bildnng der organischen Snbstanz znr Verfilgnng standen. Eine 
solcbe riickscbreitende Metamorphose ist znm Betrieb der Lebens- 
prozesse.in der Pflanze nnentbebrlirh; die Stoffe, die ihr znm Opfer 
fallen, bezeicbnen wir als „Betriebsstoff e^^ 

4. Da die Stoffmetamorphosen gewohnlicb von Stoffwandernngen 
begleitet werden, kann man ancb nocb von Wanderstof fen reden. 
Diese Einteilnng nacb der Fnnktion nimmt aber in der Pflanze keine 
Riicksicht anf die chemiscbe Bescbaffenheit der Stoffe. Die vier ver- 
scbiedenen Formen konnen chemiscb different sein, miissen es aber 
nicbt sein; die GInkose z. B. findet sicb ebensowohl als primares Assi- 
milat wie ancb als Wanderstoff, Banstoff, Reservestoff nnd Betriebsstoff. 

Es scbiene nun am natUrlicbsten, die Betrachtnng der Wanderung 
nnd Wandlung der Assimilate mit der Entleerung des Blattes zn be- 
ginnen. Es empfiehlt sich aber, statt dessen mit den Reservestoifeii 
anzufangen, die ja im wesentlichen wieder die Assimilate sind, aber 
anf „seknndarer Lagerstatte‘‘ sicb befinden. In den „ Reservestoff- 
behaltern" pflegen die Reservestoffe in so groBen Mengen deponiert 
zn sein, daB sich ancb obne Nenbildung von Assimilaten am Licbt 
anf ihre Kosten Pflanzen im Dunkeln oft recbt weit entwickeln 
konnen. Die Lanbblatter enthalten dagegen viel weniger Stoffe, sind 
bald entleert nnd leiden ancb bei langerem Aufenthalt im Dunkeln, 
Deshalb sind ancb die wicbtigsten bier zn besprechenden Unter- 
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sucliuiigen an Eeservestoffbehaltern, vor alien Dingen an Samen, 
ausgefiihrt worden. Wenn wir die bei diesen obwaltenden Verhalt- 
nisse kennen gelernt haben, sind aucb die Stoffwandlungen in den 
Laubblattern leicht rerstandlich. 

Der wichtigste Teii in jedem Samen ist der Keim. Er besteht 
aus einem kleinen, oft sogar mikroskopiscli kleinen Pflanzchen, das 
meistens ein oder zwei ziemlich weit ausgebildete Blatter, die Kotyle- 
donen, besitzt, alle anderen Teile aber in nocb embryonalem Zustande 
aufweist. Man unterscheidet zwischen den Kotyledonen die sog. 
Plumula, d. h. den Vegetationspunkt des Stammes, der von einigen 
jugendlicben Blattern umgeben sein kann, und am anderen Ende den 
Wurzel vegetationspunkt, die Radicula. Der ganze Keim wird vielfach 
von einem besonderen Gewebe, dem Nahrgewebe (Endosperm), zu dem 
nicbt selten ein Perisperm hinzukommt, umgeben, das dann seinerseits 
von der Samenschale umschlossen wird. So wie der Same von der 
Mutterpflanze sick loslost, ist er zu einer Weiterentwicklung nicbt 
befahigt, denn er ist in einem Zustande der Trockenheit, die Wachs- 
tum unmSglich macbt. Neben anderen Bedingungen, z. B. Warme und 
Sauerstoff, bedarf also der Same zunachst des Wassers; wird ihm 
dies geboten, so fangt der Keim an sich zu entwickeln. Gewohnlich 
sprengt die Wurzel die Samenschale, gelangt ins Freie und bohrt sich 
in den Boden ein; spater folgt ihr das Stammchen und entfaltet liber 
dem Boden die Blatter. Erst wenn diese sich am Licht befinden und 
ergriint sind, ist die Pflanze selbstandig und kann sich von eigenen 
Assimilaten ernahren; ihre Entwickiung aber bis zu diesem Stadium 
ist liberhaupt nur mbglich, wenn dem Keimling Reservestoffe von 
der Mutterpflanze mitgegeben werden. Gewohnlich gestatten aber die 
Reservestoffe eine noch viel weiter gehende Entwickiung, und man 
kann namentlich aus groBen Samen (z. B. Bohne) im Dunkeln Pflanzen 
von betrachtlichen Dimensionen erzielen, die ganz auf Kosten der 
Reservestoffe entstanden sind. Diese finden sich manchmal im Keim 
selbst abgelagert, und besonders die relativ umfangreichen Keimblatter, 
in anderen Fallen das Hypokotyl, d. i. das Stengelglied unterhalb der 
Keimblatter, sind ihre Lagerungsstatte. AuBerdem aber dient das 
Nahrgewebe, also eine auBerhalb des Keimlings gelegene Zeilmasse, 
zur Deponierung von Reservestoffen. 

Als Reservestoffe treten in den Samen stickstoffhaitige und stick- 
stofffreie organische Substanzen sowie Aschenbestandteile auf. Diese 
drei Kategorien von Stoffen sind aber nicht immer in den Verhalt- 
nissen im Samen aufgestapelt, wie sie von der jungen Pflanze ver- 
braucht werden. Ware das der Fall, so mliBten, wenn die Keimung 
im Dunkeln stattfindet und der Keimling nur destilliertes Wasser 
von auBen aufnehmen kann, zu einer bestimmten Zeit samtliche Re- 
serven gleichzeitig aufgezehrt sein. In der Natur dringt die Wurzel 
gewohnlich rasch in den Boden und findet dort die notigen Aschen- 
pbstanzen; da sie zuerst von auBen dem Keimling zuzuflieBen pflegen, 
ist es erklarlich, daB die Samen von ihnen meist nur geringe Mengen 
besitzen. Damit aber hangt es zusammen, daB Godlewski eine er- 
heblich bessere Entwickiung von Rettichpflanzchen im Dunkeln er- 
zielte, wenn er ihnen Nahrsalze bot, als wenn er sie in Wasser wachsen 

2) Godlbwski 1879 Bot. Ztg. S7 97. Vgl. aueh Pfeiffer u. Eippel 1921 
Joiirn. f. Landwirtseh. 69 137. 


Die Verwendung der Assimilate I. 


255 


lieB. Nur im ersteren Falle konaten sie die organischen Reserye- 
stoffe Toll ausnutzen und erreichten fast das doppelte Friscligewiclit 
als die in Wasser erzogenen. Bei einem Ueberwiegen der stickstoff- 
freien Reseryen wird es also zu einem Entwicklungsstillstand kommen; 
wenn keine Nitrate geboten werden, Oder wenn diese etwa im Dunkeln 
nicht gentlgend assimiliert werden sollten. Der umgekelirte Fall ist 
yon manchen Leguminosen (Lupine) bekannt: wenn die Entwicklung 
im Dunkeln sistiert ist, findet man in den Keimlingen nocb groBe 
Massen yon stickstofEhaltiger organischer Substanz, die bier im Ver- 
baltnis zur stickstofffreien in zu grofier Menge magaziniert wird 
(ygl S. 294). Die Grbfie der Entwicklung wird also yon dem Mangel 
an einem bald ins absolute Minimum^ gelangenden Stoff bestimmt 
(ygl. S. 138). 

Als Reseryestoffe der Samen finden sich ganz besonders solcbe, 
die entweder unloslich in Wasser sind, oder kolloidale Losungen 
bilden. Damit ist zweierlei erreicht; einmal nebmen die wasserfreien 
Stoffe weniger Raum ein, andererseits wird der bei konzentrierteren 
Losungen yon Kristalloiden auftretende hohe osmotiscbe Druck bei 
der die Keimung einleitenden Quellung yermieden. Wir werden seben, 
daB sicb die nicbt austrocknenden Reseryestoffbebalter anders yer- 
balten. — Als stickstofffreie Reseryestoffe treten in Samen in groBerer 
Verbreitung namentlicb Starke, Zellulose und Fett, als stick- 
stoffbaltige Korper Proteine aul Wenn wir nun dazu iibergeben, 
die Losung und das Auswandern der Reseryestoffe naber zu betracbten, 
so beginnen wir mit der Starke, die sebr baufig als Reseryestoff 
auftritt, 

Stiirke. Obne chemische Veranderung ist die Starke nicbt in 
Wasser loslicb. Solcbe Umwandlungen, die zur Bildung Ibslicber 
Produkte fiibren, kbnnen auBerbalb der Pflanze in yerscbiedener 
Weise ausgefiibrt werden. Scbon beifies Wasser wirkt in diesem 
Sinn, indem es die Starke yerkleistert und sie dann scblieBlicb in 
Glukos'e yerwandelt. Eine rascbe TJeberfiibrung in Traubenzucker 
erzielt man aucb durch Einwirkung yon Sauren in der Warme; da- 
gegen treten andere Produkte auf, wenn die Starke durcb die Ein- 
wirkung yon Alkalien, Ealknitrat, Cbloralbydrat etc. geldst wird. 
In der Pflanze aber ist die Auflosung der Stdrkekorner, die, so- 
wobl wenn sie wacbsen, wie wenn sie gelost werden, yom Cbromato- 
pbor umgeben sind, einem Stoff yon besonderen Eigenscbaften an- 
yertraut, der Diastase (Amylase), die zu der pbysiologiscben Gruppe 
der Enzyme oder Fermente gehort. Sie ist ein Produkt des Orga- 
nismus, yermag aber aucb auBerbalb desselben zu funktionieren. Man 
yerscbafft sicb die Diastase am bequemsten, indem man starkereiche 
Pfianzenteile,.etwa Gerstenkorner, einige Zeit nacb Beginn der Keimung 
zerkleinert und mit Wasser yon hocbstens 45° extrabiert; die Diastase 
gebt mit anderen Ibslichen Korpern in das Wasser iiber, und wir kbnnen 
desbalb ein Gersten- oder Malzextrakt zum Studium ibrer Eigenscbaften 
yerwenden. 

Setzt man dem Extrakt Starkekorner zu, so siebt man sie in 
derselben Weise, wie in dem intakten keimenden Samen, allmablicb 
in Losung geben (Fig. 39 S. 268). Dabei yerbalten sicb die Starke- 
korner yerscbiedener Pflanzen verschieden resistent. Will man die 
Reaktionsprodukte untersucben, so kommt man bei Verwendung yon 
Starkekleis ter rascber zum Ziel. Verfolgt man die eintretenden 
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Veranderungen mit Jodiosung, so sieht man, daU die durch sie er- 
zieite Blaufarbung bald nachJaBt und einer weinroten Faibung Platz 
macht. ScblieBlich schwindet auch diese. Man bemerkt tibrigens 
auch ohne Jod am Aussehen der LOsung eine betracbtliche Ver- 
anderung. Ursprtinglich war sie schwerflilssig und opalisierend, jetzt 
ist sie durchsicbtig und dflnnflussig. Diese Verringerung der Vis- 
kositat kann an der zunebmenden Fallgeschwindigkeit von in der 
Losung suspendierten KOrpern messend verfolgt werden. Die Starke 
ist schlieBlich verschwunden, „Dextrin“ und Maltose ist an ihre 
Stelle getreten®). Das Auftreten der Maltose gibt sick darin zu er- 
kennen, daB die Fllissigkeit jetzt alkalische Kupferlosung reduziert. 

Wie die Verzuckerung im einzelnen veriauft, ist noch nicht genaii bekannt, 
weii die Fragen iiber die CJiemie cler Starke DOch durchaus kootrovers sind. Die 
Starkekorner, wie man sie mikioskopisch beobachtet, bestehen aus der eigen tlidaen 
StarkeHubstanz, Wasser und anorganischen Beimengungen. 

NIgeli (1874), dessen durch die Eontgenaufnahme jetzt glanzend bestatigte 
Annahme, daB die fcStarkekorner aus winzigen Eristallen aufgebaut sind, uns durcb- 
:aii8 modern anmutet^), iebrte, daB die Stark esubstanz zum groBten Teil aus der 
mit Jod sieb blauenden „Granulose“ besteht und aus der ^StarkezelJulose", die ein 
zartes Skelett in jener bildet. Meyee*^), der die Starkesubstanz „Ainylose“ nennt, 
sagt, daB sie aus zwei nahe verwandten Bubstanzen besteht: p Amyiose, die sich 
mit Jod blaut und in heiBem Wasser loslich ist und die Hanptiuasse darstellt, 
und a- Amy lose, die mit Jod nieht reagiert und in heiBem Wasser iibrig bleibt, 
im iibrigen vielleicht nur polymere p-Amylose sein soil. AuBerdem ist etwas Amylo- 
pektin beigemengt'^). 

JNach Maqueniste und Geuzewska^^) besteht das Starkekorn aus ^Amylose^^ 
und „Amylopektinen“. Unter dem EinliuB einer l-proz. Bodalbsung soli die Amy- 
lose vdllig geldst werden und das Amyiopektin ubrig bleiben. Letzieres bildet 
namentlieh die peripheren TeiJe des Koines und bleibt bei dieser Behandlung in 
Form von geplatzten Sacken iibrig, aus denen die zentral geiagerte Amylose als 
Losung ausgetreten ist. Wahrend Maquenne etwa 20 Proz. des Kornes fur 
Amylopekiin hielt, findet Geuzewska bis zu 40 Proz. Auch bei Behandlung mit 
Wasser in der Warme verhalten sich die beiden Bubstanzen verschieden: das 
Amylopektin bleibt un geldst ^) und bedingt die klebrige Beschaffenheit des Starke- 
kleisters, die Amylose (= Nagelis StSrkezellulose) wird geldst und flillt beim 
Erkalten allmkhlich wieder (in Spharokristalien ?) aus (sog. Petrogradation). Wie 
es scheint, kommt die Jodfarbung nur der Amylose, nieht auch dem Amylopektin 
zu; letzteres soli tibrigens auch einen betrachtlichen Gehalt an Mineralsioffen 
besitzen. 

Die Verzuckerung der Starke oder des Starkekleisters unter Einwirkung des 
Malzextrakts soil in zwei Etappen vor sich gehen. Zunachst wird die Amylose 
sehr rasch in Maltose iibergeluhrt. Sodann erfolgt langsam unter Einv^irkung eines 
sich im Malzextrakt erst alimahlich bildenden Enzyms die Hydrolyse des Amyl o- 
pektins unter Bildung von „Dextrinen“, die indes alle alimahlich zu Maltose 
werden kdnnen®). 


3) Lintjstee u. Dull 1893 Ber. Chem. Ges. 20 2538. A, Meyke 1895 Unter- 
suchungen iiber die Starkekdrner. Jena. 

4) Zsigmondy zit. S. 4. Die Doppelbrechung der Starkekdrner ist Eigen- 
doppelbiechung, nieht iediglich Stabchendoppelbrechung. 

5) Ueber mit Jod sich rot farbende, auBer Amyiosespuren ^Amyloerythrin" 
(Butschli), Dextrin und Amylodextrin enthaltende Biarkekdrner vgl. Meybe 1915 
Mikroskop. Praktikum S. 25. Jena. 

6) Maquenne 1906 Bull. Soc, d. Chim. de Paris 35; 1908 Compt. rend. Acad. 
Paris 140 542. Geuzewska 1908 ebenda 140 540; 1911 ebenda 152 785. 

7) Durch Dialyse gereinigtes Amylopektin soli sogar in kaltem Wasser geldst 
werden. Geuzewska 1911 zit. in Anna. 6. 

8) Gegen diese Angaben von Geuzewska bestehen die schwersten Bedenken. 
Die Wachstumsgeschichte der Starkekdrner laBt es als unwahrscheiniich erscheinen, 
■daS die peripheren Bchichten aus ganz anderer Bubstanz bestehen als die inneren. 
Ein Starkekorn kann ja immer weiier wachsen, also immer neue periphere Bchichten 
•phalten. Sollte nun bloB in ihnen das Amylopektin enthalten sein, so miiBte dieses 
in dem MaBe, wie neues sich bildet, im Zentrum in Amylose sich verwandeln. Dann 
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Samec'^) trcBiit durch Eiektrodial'yse den Seister in einen elektronegatiten 
gailertartig-sclileimigen Anteil — Amylopektin — der mit HjjP 04 gepaart ist nnd 
durch Emitzen mit Wasser unter hohem Driick in einen nun P-freieo, nicht meJar 
kieisterbiidenden Anteil, sog. Amyloerythrin, mit Jod rotbraun, iibergelit, mad in eine 
kiare Amyloselosung, die genauer als Amyloamylose bezeicbnet wird und sich mit 
Jod biaut. Durch geeignete Einfiilirung von HyP 04 soli iibrigens Amyloamylose 
in kleisterbildendes, quellendes Amylopektin iibergelien, der Unterschied zwischen 
den beiden Komponenten vielleicht auch. auf verscMeden hoben Dispersitatsgrad 
zuruckzufubren sein. — BiEDEEMAisrisr sodann extrabiert Starke mit Wasser von 
80^’ nod lost so daraus die mit Jod sicb blaufarbende Amylose (von der z, B. die 
Kartoffelstarke mebr als die Weizenstarke enthalt) und die, fails bochdispers, sehr zur 
„Autoiyse‘‘ unter dem Binflufi von Speieheisalzen oder anderen Saizen neigt (vgl. 
spater) beraus; zuriick bieibt das Stroma, die Geriistsubstanz, die ibrerseits bestebt aus 
der mit Jod nicht reagierenden Starkezellulose und dem mit Jod sicb violett farbende*. 
Amylopektin, das der Autolyse wideistebt, aber durcb Diastase abgebaut wird. 

ZwiKKEE^^) endlicb iafit gleicbfalls das Starkekorn aus zwei Substanzen 
besteben: Amylose und Amylopektin. Erstere kann aus mechaniscb zerriebenen 
Starkekornern als bocbdisperses Kolloid gewonnen werden. Je reicber eine Starke an 
Amylose ist, um so leicbter wird sie von Enzymen angegriffen. Beim Verkleistern 
verscbwindet dieser Unterschied zwischen den verscbiedenen Stiirkesorten, da hier- 
durcb der natiirliche Dispersitatsgrad verandert wird. Das Amylopektin, das der 
Verfasser fiir eine mit Kationen — Ca beim Weizen, K bei der Kartoffel, Ca und 
K bei der Tulpe u. a. — verbundene Amylophosphorsaure bait, bedingt die Vis- 
kositat des Kleisters; diese ist um so boher, je reicber der Gehalt an K ist. Im 
unverletzten Korn soli amylophosphorsaures K eine dicbte, Ca aber eine lockere 
Lagerung der Micellen bediogen, so daS aucb das Kation des Amylopektins die 
Angreifbarkeit der Amylose durcb Enzyme beeinfluJBt. — Die Scbicbtung soil auf 
abwecbselndem K- uod*Ca-Gebalt der aufeinander folgenden Scbicbten beruben (?). 

Die Formel cler Stbrke scbreibfc man gewobnlicb: C<jHi(>Oj.n; n ist unbekannt, 
meist niramt man eine lange, vielfacb riesige Kette von* glukbsidiscb miteinander 
verbundenen Zuckermolekiilen an, und ein Molekulargewicbt von 40CX)— 100(X)0. 
Gegen diese Anscbauung wendete sicb Kaeree ebe wir darauf eingeben, miissen 
aber in Kiirze einige neuere Arbeiten liber die „Bausteine“ der Starke, die sog, 
„Dextrine“, die von jeher Schmerzenskinder der scbwierigen Starkecbemie ge- 
wesen sind, referiert werden. Schardingee gewann durcb Binwirkung des Bac. 
macerans auf Starkekleister „kri8tallisierte Dextrine", die dann PEiisrGSHEiM 
„Amylosen" taufte, Anhydrozueker (Eingzucker), die, soweit sie kristalloide Lbsungen 
gebeo, und gut kristallisieren, als Polysaccharide erster Ordnung bezeicbnet werden ; 
polymere davon, polymere Anhydrozueker, nenntPEiNGSHEiM Polysaccharide zweiter 
Ordnung; zu diesen gehort aucb die Starke. Pbingshbim untersebeidet zwei Eeiben 
solcber Amylosen, eine a-Eeibe und eine P-Eeihe. 

Wenn wir uns nun Kaeeers Studien zuwenden, so interessiert uns zunaebst 
nur die a-Diamylose, welcbe ein Maltoseanbydrid ist. Maltose bat die Formel: 

I ^ ^ i 

Ca,[OH]-OHOH-OH-HOOH-HOCH-OH 

i I 

[H]0--CH~-HCOH--HOGH-~HC-HCOH»~CR/ 

0--: — - --J 

ware aber der Unterschied zwischen Amylose und Amylopektin often bar niebt so 
grolJ, wie man nacb Maquenhb glauben mufite. Ueber die Frage einer besonderen 
AujSenschicbt der Korner vgl. aucb Zwikkee Anm. 11. 

9) 1914 Kolloidcbem. Beib. 6 23. Sameo u. Mitarbeiter waren die ersten, die 
Phosphor fiir einen integrierenden Bestandteil des Starkekornes bielten. Aucb Kerb 
( 1919 Biochem. Zeitsebr. 100 3) vertritt diese Anscbauung. Es gelang ibm, nacb Neu- 
beegs Pbosphorylierungsverfabren Starke an Phosphor anzureicbern. Durcb Diastase 
wird phospborylierte Starke in Hexosemonopbospborsaure (QjH^jOgPO^Oa + HgO) 
iibergefuhrt. 

10) Fermentforseb. 1921 4 1. 

11) 1921 Eec. trav. bot. nberl. 18 1. Vgl. dazu Noack 1922 Zeitsebr. f. Bot. 14 608. 

12) 1922 Brgebn. d. Physiol. 20 433, und Naturwiss. 9 399. , 

13) 1909 Cbl. Bakt. II 22 98. 

14) 1919 Die Polysaccharide^ Berlin. (Anm. bei der Korr.: 1923 2. Auflage.) 
1922 Ber. Cbem. Ges. 55 1409, und 1923 50 1520. 

Benecke u. Jost, Pflanzenpliysiologie, Bd. I. 
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. Indem nun eine OH-Grappe mit einer anderen des Molekiils no ter Wasseraustritt 
sich Ferkettet (vgL die eingeklanamerten H iind OHi, entstehfc daraus eben jenes 
Maitoseanhydrid Jas sich diirch Nebenvalenzen eveotuell zuTetra-, Hexa-, 

Oktoarayloise pofynierisiereii kann. Die Starke soil nun dadurcli charakterisiert 
seio, daS in ihr Diamylosereste durcli Nebenvalenzen zu polymeren Molekillen ver- 
einigt sind, nichfc aber dadurcli, dal^ glukosidisch verb un den e Z ticker sie aufbaiien. 
Denn durch Azetyibromidspaltung — darch welche gl ukosidiscJie Bindungen nlciit 
zerrissen werden , — kann aus Starke fast 100 Proz. Maltose gewonoen werden. 
Auch bei Methoxylierung, wobei nach Kakrer ebenfalls glukosidische Spaltuogen 
nicht geldsfc werden soilen, werden damit ubereinstimmeode Brgebnisse erzielt: es 
resultiert Tetramethylostarke [C,.>H,H 0 g( 0 G 03 )J, und zwar in echter Losung (da die 
Metbylierung die Neigung zur Assoziation herabdriickt), in welcber das Moiekular- 
gewicht zu 900—1200 gef unden werden konnte. Falls bierbei wirklieb kein Starke- 
abbau stattfand, kann das Starkemolekiil somit nur 4—6 Glukosereste enthalten. 

Beim Stadium der Verbrennungswarme fund Karber, dafi die der Starke 
etVa gleich der der Tetraamylose ist, und nichfc hoher als die der Oktoamylose. 
was zu erwarten ware, wenn sie hoher als diese polymerisierfc ware. Schreiben 
wir mit Karrer Starke: (C,^B[,„0,„)a, so isfe n jedenfalis klein, vielieicht 2 oder 3. 

Dafi Starkekorner kristallinisch sind, nahraeii die Botaniker seifc NIgeli an 
(s. oben). Es sind Spharokristalle, aus nadelformigeo Einzelkristalleo, Trichiten, 
bestehend, die so diinn, etwa 0,1 |jl diinn sind, da6 sie bei direkter mikroskopischer 
Betrachtung nicht zu sehen sind. Wo Schichtung zu sehen ist, soli sie auf ver- 
schieden dichter Lagernng der Trichite beruhen. Aus rontgenspektrographischen 
Studien schlieSt nun Karrer ebenfalls auf kristaliinischen Ban. Jene eben ge- 
nannten polymeren Sfcarkemolekiiie soilen durch so starke Valenzkniffce zu Kristallen 
zusaramengehalten werden, daS ihre Zerfcrummerung schwer geliogt und auf diese 
Weise ein hoher Polymerisationsgrad vorgetauscht wird. — Eine Sfceilungnahrae zu 
diesen Annahmen, die durch ihre Einfachheit bestechen, steht einem Nichteheraiker 
nicht zu*®). Es sei noch erwahnfc, daB im Einklang mit diesen chemischen An- 
schaiiungen die biologische Erfahrung sfcehfc, da6 Kleister durch den Bac. maceraos 
nur in solcbe krisfcallinische Amylosen zeriegt wird, die Polymere des ilaltose- 
anhydrids sind*®). 

Diastase. Die Verzuckerung des Starkekleisters durch Malzextrakt 
laBt sich im Reageuzglas bei geeigneter Temperatur schon bald nach- 
weisen. Viel benutzt wird fur solcbe Versuche lOsiiche Starke, her- 
gestellt durch Behandiung von Starke mit 7,5 Proz. HGO’’). Ebenso 
wie aus der keimenden Gerste laBt sich auch aus anderen keimenden 
Samen oder aus Blattern Diastase extrahieren, und auch noch in vielen 
anderen starkehaltigen Geweben, ferner in Pilzen („Taka Diastase‘‘ 
aus Aspergillus oryzae), auch in den Verdauungssaften des Tierkorpers 
(Speichelsekret, Pankreassaft) ist Diastase nachgewiesen. Was wir 
als Diastasen bezel chnen, ist jedenfalis ein Sammelbegriff. Es ist so 
gut wie sicher, daU die Ueberfahruug der Starke in „Dextrin“ oder. 
wie wir im Licht neuerer Anscbauungen sagen konnen, die Ueber- 
leitung von Polyamylosen in Diamylose von einem anderen Enzym 
besorgt wird, als die Weiterspaltung dieser zu Maltose. Es gelang 

Blaufarbnng mit Jod zeigen polymere Amylosen nnr in konzentrierter 
Losung m weicher ein Jodmolekiil mit koHoiden Aggregafcen aus vielen Btiirke- 
molekiilen reagieren, d. h. eine feste Losung (Adsor pi iunslosung) eingehen kann. Da 
stark verdunnte Amyloselosungen sich mit Jod nicht biimen, ist aozuoehraen, da6 
1 ® Amylosemolekiile echt gelost sind (ELarrer); vgL auch Bekczeller 
1922 Biochem. Zeitschr. 133 502. 

16) p-Amylosen (Triamyl osen usw.) soilen nach Karrer nicht im Starke- 
moiekiil stecken, sondern sich durch Stoffwechseltatigkeit des Bac. raaeerans erst 

bilden. PRij^SHEiM und GoLDSTEi^f 1922 Ber. Chem. Ges. 55 
1440 tuhren aus, daw die a-Keihe Beziehungen zur Amylose, die S Reihe aber 
zum Anjylopektin zeige ~ Auf Pictets Anschauung, diS die Starke nicht aus 
Bausteinen sondern aus Glukosanen und Lavoglukosanen (polymerisiertem 
OeUijUg — U— O^) bestehen soil, kann hier nur hinge wiesen werden (1921 Compt. 
rend. soc. phys. d’hist. nat. Geneve 38 108). 

17) Lijsttner 1886 Zeitschr. f. pr. Ohemie 34. 
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weiiigstens' ini' Malzextrakt durch Erliitzen auf ca. SO'-' die Fahig- 
keit der Maltosebildung zu zerstoren wdhrend die j^Dextrinbildong^^ 
welter ging, Auch der Abbau des Dextrins vollzieht sich nicht immer 
in der gleichen Weise; vielfach ist freiiich nur Maltose gefunden 
worden, in anderen Fallen aber auch Glukose. Im letzteren Fall ist 
also auch das Eazym Maltase^*"^) beigemengt and bewirkt hydro- 
iytische Spaltung des Maltosemolekuls in zwei Molekiile Trauben- 
zucker-^). Vergieicht man nun den EinfluB der Diastasen mit dem 
einer Salzsaurelosung, so zeigt sich, daB die Diastasen zwar auch zu 
einer Losung und Verzuckerung der Starke unter Wasseraufnahme 
ftihren, daB sie aber eine eager begrenzte Wirkung haben ais die 
Sauren. Um das Amylum bis zur Glukose zu spaiten, geniigt eine 
Saure, es sind aber dazu verschiedene Enzyme notig, deren jede 
imr einen kleinen, aber bestimmten Tell am Gesamterfolg hat. Aehn- 
liches gilt fiir andere Arten von Enzymen. Die Enzyme sind also 
feinere Reagentien als die H-Ionen, und sie verdanken diesem Um- 
stand die groBe Wichtigkeit, die sie in der Physiologie gewonnen 
haben. 

Fragt man nun nach der chemischen Beschaffenheit der Diastase, 
so muB zunachst hervorgehoben werden, daB Malzextrakt nicht eine 
reine Diastaselosung ist. Setzt man Alkohol zur Losung, so fa'ilt 
ein Niederschlag aus, der EiweiBreaktion gibt und, in Wasser gelost, 
die starkelosende Eigenschaft der Diastase, zeigt “^). Erwarmt man 
auf etwas iiber 80^^, so fallt wiederum EiweiB aus und mit ihm 
die Diastase; sie hat aber jetzt ihre Fahigkeit, Stdrke zu verzuckern, 
verloren. Man nahm daher wohl an, die Diastase sei ein EiweiB- 
kdrper, der durch die Ein wirkung einer hohen Temperatur koaguliere^^). 
Diese Anschauung hat sich aber nicht halten lassen Da sehr ge- 
ringe Mengen von Diastase groBe hydrolytische Wirkungen habeo, 
kann sie eine geringfugige Verunreinigung der EiweiBkorper bilden, 
die man durch Aikoliolfallung aus Malzextrakt erhalt. 

Cliemic der Enzyme. Die Bemuhiingen zur Aufhellung der 
chemischen Natur der Diastase im einzelnen und der Enzyme im 
allgemeinen bewegen sich nun auf zwei prinzipiell verscliiedenen 
Geleisen: Es gibt Forscher, welche sagen, daB die Enzymleistimgen 
vollbracht wiirden von gewohnlichen kolloidalen, organischen Stoffen, 
etwa Gummi, Proteiden usw., die ihre enzymatische Wirkung ledigiich 
einem besonderen Dispersitatsgrad verdanken; ihre „fein abgestimmte 
Wirkung soil mehr auf Mischungen und zusdtzlichen Bedingiingen 
beruhen als auf einem geheimnisvollen chemischen Aufbau“^^). Wir 
wolien aber hier, statt solchen Betrachtungen zu folgen, kurz die Be- 
miihungen der Forscher skizzieren, die auf praparativem Weg moglichst 
reine Enzympraparate herzustellen bestrebt sind und die hoffen, so zu 


18) Vgl. Duclaux 1899 TraM de Microbiologie 2, Diastases S. 400. Paris. 

19) WiLLSTATTER 1920 Zeitschr. f. physiol. Chemie 110 232. 

20) Vgl. fenier Beijerinck 1895 Cbl. Bakt. 11 1 221; Olssox 1922 Zeitschr. 
f. physiol. Chemie 119 1. 

21) Ueber Keindarstellnng der Diastase vgl. Euler 1907. Ergebnisse der 
Phys. 6 197. Siehe ferner S. 260 u. 261. 

22) Nach Gramenitzki (1910 Zeitschr. f. physiol. Chemie 69 286) soil Diastase, 
die durch Hitze ihr JStarkeverzuckerungsvermogen verloren hat, dieses allmahlich 
wiedergewinnen konnen. 

23) WiLLSTATTER 1922 Bet. Chem. Ges. 55 3601. 

24) Zit. nach WiLLSTlTTER Anm. 23. Dort weitere Literatur. 
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einer Aufliellung der chemischen Struktur ihrer Molekule zu gelangen ; 
die auf diesem Gebiet sich geradezu Uberstiirzende Literatur ins 
einzelne zu verfolgen, ist allerdings bier ganz unmoglich -'5). 

Vielfacb kann man die Enzyme durcb Wasser oder Glyzerin aus 
dem Organismus extrahieren. Nicht immer aber gebt diese Extraktion 
leicbt; da mancbe Enzyme die Zellhaut nicbt durchdringen kOnnen, 
ist zu ibrer Gewinnung erst ein AufreiBen der Zellen notig. Manch- 
mal gelingt selbst bei solcben Enzymen, die man ungebunden und 
wasserlOslicb in den Zellen anzunehmen bat, z. B. dem Robrzucker- 
spaltenden Enzym Invertin (Saccbarase) in den Hefezellen, die Ge- 
winnung erst dann, wenn man nicbt die ZellwSnde allein zerreiBt, 
sondern aucb den Zellinbalt grOndlicb zerstort und zertrummert. In be- 
stimmten Fallen bat es sicb wobl aucb als praktiscb erwiesen, die in 
geeigneter Weise vorber abgetbteten Zellen zundcbst mit eiweifilOsen- 
den Enzymen zu bebandeln, die eine die Enzyme offenbar scbiitzende 
EiweiBbulle zerstbren und dann erst das Enzym zu extrabieren 
Vielfacb aber sind die Enzyme nicbt frei in den Zellen vorbanden, 
sondern an Protoplasmabestandteile adsorbiert, und in solcben Fallen 
muB man zur Extraktion mit passenden chemiscben Mitteln, etwa 
sebr verdiinnten Alkalien greifen, die imstande sind, diese Adsorptions- 
krafte zu Oberwinden. In alien Fallen muB man sicb davor btiten, 
solcbe Extraktionsmittel zu wablen, welcbe die Enzyme scbadigen 
und die Ausbeute drbcken warden. 

Wenn es uberbaupt nicbt gelingen will, die Enzyme vom Proto- 
plasma zu trennen, so ist man darauf angewiesen, die enzymatiscben 
Fabigkeiten eines Pflanzenteiles nicbt an Extrakten, sondern an dem 
zerriebenen Organ selbst zu untersucben. Aucb kann man durcb Ein- 
wirkung niederer Temperatur die Pflanze toten obne die Enzyme zu 
scbadigen. Im Organbrei, wie in der erfrorenen Pflanze gehen dann 
die enzymatiscben Losungen wenigstens eine Zeitlang weiter(Auto- 
lyse); es ist indessen notig, hierbei die Mitwirkung von Mikro- 
organismen durcb Zusatz von Antisepticis auszuscblieBen ^'0. 

Gelingt es aber auf die eine oder andere Weise ein enzymbaltiges Praparat 
aus der Zelle zu gewinnen, so gilt es nun, um daraus ein bestimmtes Enzym mog- 
lichst rein zu gewinnen, dieses ron anderen im Praparat anwesenden Enzymen 
und sonstigen Stoffen zu befreien; man kann das Praparat zu diesem Zwecke mit 
der von Brucke (1861) zuerst angewandten Ad sorption smethode^®) an Enzym an- 
reichern, indem man die Losung mit feint verteilten Suspensionen fester Korper, 
Tonerde, Kaolin schiittelt, die das gewiinscbte Enzym auf ihrer Oberflache aus- 
wahlend niederschlagen, von der es wieder durcb geeignete Mittel „eluiert", d. b. 
in Losung iiberfuhrt werden kann. Indem man diese Metbode mebrfacb binter- 
einander mit verscbiedenen Adsorbentien wiederholt, gelingt es zu einer immer 
grdfieren Eeinbeit des Adsorbats zu gelangen ; die Adsorbentien wirken um so 
besser, je geringere Mengen von ihnen erforderlicb sind, weil dann ibr Wabl- 
vermdgen fiir das Enzym besonders groi? ist®®). — Man kann bebufs Eeinigung 

25) Das Folgende zum groBen Teil nacb Willstattee 1922 Ber. Ohem. Ges. 
55 3601. 

26) Siebe aucb FEl]tfKEL u. Hambueg- 1906 Hoemeistees Beitr. 8 89. 

27) Enzyme, die man uberbaupt nicbt vom Protoplasma trennen konnte, 
nannte man wobl aucb Endoenzyme. Erapfeblenswerter aber diirfte es sein, so die- 
jenigen Enzyme zu nennen, die in natura im Innern der Zellen wirken, wabrend 
als Ektoenzyme solcbe, die von den lebenden Zellen nacb auBen abgescbieden 
werden, zu bezeicbnen waren. 

28) Vgl. aucb Eaktjsijst 1923 Ber. Cbem. Ges. 50 1385. 

29} ISTacb Michaelis sollte man die Frage, ob ein Enzym eine Saure, eine 
Base Oder ein Ampbolyt ist, dadurch entscbeiden konnen, daB saure nur vob elektro- 
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die 'Bazyme aach fallen, etwa mittels Tannin, and dann wieder losen; auch' 
kann man Adsorptions- and Fallangsmethode kombinieren. 

Benaerkenswerterweise zeigt sick nun in bestiminten FMen, da6 mit fort- 
schreitendem Eeinheitsgrad charakteristische Eeaktionen, etwa auf EiweijSkorper, 
Kohlebydrate, aaeb aaf Mineraistoffe, Fe, P asw., die man vlelfack far integrierende 
Bestandteile des Enzymmolekais Melt, mehr and mehr Tersebwinden and endlich 
eine koiloidale Losung resultiert, die man nicht darch cbemische Eeaktionen, 
sondern lediglicli wegen ihrer spezifischen Wirksamkeit als die Losang nines be- 
stimmten Enzyms erkennen kann. Nach Willstatter hat man sich vorzasteilen, 
dal^ das Enzym besteht aas einem kolloidalen Tr%er and einer daran hangeoden 
chemisch wirksamen Grappe deren „Affinitat“ zam Snbstrat die spezifische Wirk- 
samkeit des Enzyms bedingt, and deren vorlaafig noch anbekannte Konstitation 
za ermittein eine besonders wiehtige Aufgabe der Enzymlehre sein wird. — Eitler 
and JOSEPHSOK*’®) anterscheiden den „Enzymkern“, d. h. den spezifisch akti^en 
Anted, der zasammen mit anderen Gruppen, die fiir die charakteristlscheii Eigen- 
schaften des Enzyms ma6^ebend sind, das Gesamtenzym bildet, and Begleiter, die 
nicht wesentlich sind and vom Aasgangsmaterial and dem zar Eeinigang ein- 
gesehlagenen Weg abhangen®*^). 

Bei der Unkenntnis der ehemischen Konstitation der Enzyme kann man 
offenbar den Eeinheitsgrad eines Enzympraparates nicht darch chemische Analyse 
ermittein, sondern nar an der Eeaktionsgeschwindigkeit, die es aasldst, messen, 
Diese Geschwindigkeit wird entweder ausgedriickfc darch den in gleichen Zeiten 
erfolgten Umsatz — wobei man sich auf die Beobachtung der Anfangsstadien des 
Vorganges beschrankt, in denen Zeit and Umsatz einander proportional sind, oder 
darch Ermittlung der fiir einen bestimmten Umsatz erforderlichen Zeit, des sog. 
ZeiUvertes des Praparates — letzteres dann, wenn man den zeitlichen Verlaaf, 
die „Kinetik“ kennt. Man wahit, am den Zeitwert za ermittein, eine bestimmte 
Temperatiir and Substratkonzentration, ermittelt ferner den giinstigsten pH-Gehalt, 
ermittelt unter diesen Bedingungen den zeitlichen Verlaaf, am endlich die Zeit za 
erreehnen, bei der beispielsweise 50 Proz. des Substrats umgesetzt sind. Zeitwert 
mal Enzymmenge ist dann in vielen Fallen als konstant za betrachten, die Enzym- 
menge anter dieser Voraussetzung also bestimmbar ^6- Beispiel za 

nennen , konnten Willstatter and Mitarbeiter den Zeitwert eines aas Hefe 

f ewonnenen Invertins darch fortgesetzte Eeinigang von 340 bis auf 0,2 herab- 
riicken, d. h. die enzymatische Konzentration des Praparates am das 1700-fache 
steigern^^). (Siehe auch S. 267.) 

Weitere Eigenarten der Fermente wollen wir wieder an dem 
Beispiel der Diastase besprechen: Bei 0^ ist yon einer Losung der 
Starke durcb Diastase nur wenig zu bemerken; mit Erholiung der 
Temperatur nimmt ihre Wirkung rasch zu, bis sie bei 50^ einen Wert 
erreiclit, der dann bis 63^ nur noch wenig steigt; erwarmt man noch 

positiven Adsorbentien (Tonerde), basische nur von elektronegativen (Kaolin) ad- 
sorbiert werden, amphoter reagierende von beiden. In dieser Fassung ist das un- 
zatreffeod, da die Adsorb ierbarkeit wesentlich von den Begleitstoffen abhangt and 
mit dem Eeioheitsgrad wechselt (Willstatter a. Kxjhiv 1921 Zeitschr. f. physiol. 
Ghemie lie 53). 

30) 1923 Ber. Chem. Ges. 5e 1097. 

31) Kiesel 192iy22 Zeitschr. f. physiol. Ghemie 118 284. Kuhk 1923 ebenda 
125 1. Dies gilt nur unter der Voraussetzung, daB Begleitstoffe, die die Wirksam- 
keit des Enzyms fordern oder hemmen, die Sachlage nicht komplizieren. Der 
quantitative Vergleich zweier aas verschiedenen Objekten gewonnener Enzym- 
losangen ist aas diesem Grand nicht zulassig. Begleitstoffe konnen nar dann" als 
belanglos gelten, wenn sie sich lediglich mit dem kolloiden Trager, nicht mit der 
aktiven Gruppe des Enzyms vereinigen and so deren Wirksamkeit in Mitleiden- 
schaft ziehen. Schwermetalle als Begleitstoffe konnen sogar die aktive Gruppe 
ganzlich inaktivieren, wenn sie mit ihr reagieren. Als Beispiel fiir ein von Begleit- 
stoffen verhaltnismaSig wenig abhangiges Enzym nennt Willstatter das In vertin, 
wahrend das fettspaltende Enzym Lipase stark abhangig davon ist, so dai3 bei 
dieser die Enzymmenge schwer aas der Wirksamkeit bestimmt werden kann. In- 
wieweit diese Eigenart der Lipase von Adsorptionsverhaltnissen, die die Wirksam- 
keit der Lipase bedingen, abhangen konnte, vgl. Willstatter Anm. 25. 

32) Willstatter a. Waldschmiut-Leitz 1923 Zeitschr. f. physiol Ghemie 
125 132 a. 126 143. Ders. a. Kuhn 1923 Ber. Ohem. Ges. 50 509. 
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melii; so nimmt die Wirkung wieder ab and erreicht scUiefilicli in 
der Nahe der Temperatur, die verniciitend wirkt (85^ C), den Wert 
Konstruiert man eine Kurve, deren Abszissen die Temperatur, 
deren Ordinaten die starkelosende Kraft der Diastase verzeicknen, so 
kat diese groBe Aelinliclikeit mit den Kurven, die die Abhangigkeit 
verschiedener Fnnktionen des lebenden Plasmas von der Tem- 
peratur darsteilen, wie wir sie bei der Kohlenstoffassiiiiiiation sclioii 
erwahnt kaben (S. 212). Die Kurven, die wir bei Diastase erhalten., 
untersckeiden sick aber von anderen physiologisciien Kurveii dadurdi. 
daB das Optimum sekr hock liegt; tatsachlicli so hock, daB es in der 
Pflanze iiberkaupt nie zur Geltung kommen kann, da bei 50 bis 60'^ 
die C-Assimiiation schon unmogiich wird, und iiberkaupt die Grenze 
des Lebens erreickt, oder tiberschritten ist. — Diese Kurve kommt 
dadurck zustande, daB die Temperatur in zweifacher Weise auf die 
Diastase einwirkt. Einmal steigt die liA^droIytiscke Wirkung der 
Diastase genau so mit der Temperatur wie andere ckemiscke Prozesse; 
andererseits wird aber die Diastase durck hohere Temperatur in steigen- 
dem Make zerstdrt, so dafi ikre Menge abnimmt. Aus der doppelten 
Abhangigkeit ergibt sick dann die Oplimumkurve-^l 

Im iibrigea ist der Gang der Kurve und die Lage ihrer Kardinalpunkte ganz 
wesentlick abhangig von den jeweiligen Versuchsbedingungen, von der Aziditat, 
auch der Pufferung (S. 10)'^") der Losiing, der IConzentration usw. Wiehtig ist 
ferner zumal die Dauer der Teraperatureinwirkung, denn bei einer Temperatur, die 
zunaehst als optimal imponiert, wird das Enzym auf die Dauer zerstort, so daB 
das Optimum bei Versuchsbeginn hoher liegt ais spater. Die „Totungstemperatur“ 
(Euler) ist die Temperatur, bei welcher das Enzym in wiisseriger Losung bei be- 
stimmtem pn naeh 60Minuten auf die Halfte seiner A ktivitiit sin kt. — Sehiidigung 
der Diastase durck koke Temperatur spielt auch in Biedermanns-^^^) muhevollen 
Untersuchungen eine EoUe. Nach ihm besteht dies Enzym, sei es tieriscber oder 
pflanzlicker Herkunft, aus einem organischen Korper von alburaoseabniichem 
Charakter, der, an sick unwirksam, ein sog Zymogen vorsteilt, das erst durck 
Beigabe von Salzen, die als sog. Kofermente wirken, aktiviert wird'*^). Erwarmt 
man Diastaselosiing bis zu einer bestimmten Temperatur, so scheidet sick unter 
allmahlieher Veranderung jener Albumose ein eiweiBahniieher Korper ab, und im 
selben MaS entschwindet dem Praparat die Befahigung zum Stark eabbau. Bei 
weiterem Brwarmen wird locker gebundener Sauerstotf aus der Albumose in Freiheit 
gesetzt, was einen weiteren steilen Abfall der Wirksamkeitskurve bedingt. Aber 
selbst nach lange anhaltendem Kochen wird die Albumose nickt vollkommen zer- 
stort, ein Eest diastatischer Wirksarakeit bleibt erhalten. 

Man konnte versucht sein, diese Ansehauung mit der WiLLSTATTERscken in 
Einklang bringen zu wollen, indem man die Albumose fur den kolloiden Trager 
der eigentlick wirksamen enzymatischen Gruppe halt, Biedermann" auBert sick 
aber dahin, daB ebenso wie die Albumosen auch Aminosauren (Giykokoll, Alan in. 


33) Kjeldahl 1879 Medd. fra Carlsberg Labor. 1 121. Neuere Literatur bei 
Euler Anm. 1. 

34) VgL Duclaux 1899 Traits de Microbiologie 2, Diastases. Paris. 

35) Vgl. Luers u. Lorixser 1922 Biockem. Zeitschr. BIS 487. (Die In- 
aktivierungskonstante ist beim pn-Oplimum [pn = 5] am kleinsten, die Stabilitat 
am groBten.) Weiteres bei Euler (Anm. 1) 2, 125. Sjoberg 1922 Biockem. 
Zeitschr. 13S 294. 

36) Fermentforschung 1921 4 258, 359; 1922 5 56, und friihere Jakrgange. 
Biockem. Zeitschr. 1922 127 38 und 129 582., 

37) Dies Zymogen hat die Eigensckaft, stark adsorbiert zu werden, und kaftet 
auch stets den Starkekornern an, so daB es in Kleisterlosungen, zumal w'enn sie 
kait kergestellt werden. erscheint und in diesen durck geeignete Salze aktiviert 
werden kann. So konnte sick lange Zeit der Glaube erhalten, unter dem Einflui 
jener Salze bilde sick in Kleisterlosungen jeweils neues Enzym aus dem Substrat. 

38) 1922 Milnchener med. Wockensckr. 69 1402. Vgl. auch Haehit 1923 
Biockem. Zeitschr. 587. 
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Leucin) bei richtigem Gelialt an Salzen und Sauerstoff diastatiselie Wirknng 
ausO-ben. 

la diesen Salzen treffen wir bier zum erstenmal ^Aktivatoren** von Enzymen 
an, die aucli sonst in der Enzymologie eine groi^e Rolle spiel en. In den Versuchen 
des eben genanoten Forschers, der hauptsaeihlicli mit Speicheldiastase arbeitete, 
wirkte am kraftigsten NaOl, dann KCl, weniger gut die GMoride der Erdalkalien. 
Nitrate Oder Sulfate wirkten weniger kraftig als Chloride, ganz besonders glinstig 
aber neutrale Gemische von Phosphaten und Chloriden. Die Kombination von 
Chlor- nod Fhosphat-lon war so giinstig, dafi dadurch selbst eine sonst schadliche 
allzii Starke Abweichung von der neutralen Eeaktion wettgemacht werden konnte. 
Nun hat man auch alle moglichen anderen Aktivatoren der Diastase kennen 

f elehrt, Aluminiumsalze, Asparagin usw.^^). In jedem einzelnen Fall muS aber 
ier untersucht weiden, ob eine ppezifische Wirkung der betreffenden Stoffe vor- 
liegt, wie es z. B. beim Asparagin nicht ausgesf^Mossen ist, oder ob durch den 
Eusatz die chemische Beaktion geandert wird und diese die Wirkung des Enzyms 
beeinflui^t. Denn es ist, wie erwahnt, schon lange Zeit bekannt, daB die diastatische 
Wirkung ein pj.i-Optiraum hat. Ohne auf die iingeheure Literatur iiber diese Frage 
im einzelnen einzugehen, sei nur erwahnt, dafi nach Biedjsrmaot z. B. die Speichel- 
diastase beim Neutralpunkt am besten arbeitet, daS aber die pflanzlichen Diastasen 
saure Beaktion des Mediums bevorzugen, die etwa bei pjj = 5, in anderen Fallen 
3 j 5 __ 5^5 iiegt^'^). Die von dem in Ostasien technisch verwerteten Piiz Aspergillus 
oryzae gebildete hat ein Optimum, das starker nach der sauren Seiie verschoben 
ist als das der Malzdiastase. Es ist viel daruber diskutiert worden, ob es sich um 
verschiedene Diastasen handelt, oder urn den EinfluJS von wecbselnden Wirkungs- 
bedingungen. Nach Biedermanist ist u. a. die Konzentration des Enzyms von grower 
Bedeutung fiir die Lage des p.rOptimums. 

Uebrigens pflegt mit oder ohne solche „Beschleuniger“ eine Diastaselosung nicht 
die ganze Starkemenge in Maltose uberzufiihren, meist bleibt ein Rest von Zwischen- 
produkten iibrig. Das hangt zweilellos nicht darait zusammen, dai die Diastase 
in einer gegebenen Losung nach Verflussigung einer bestimmlen Merge von Starke 
aufgebraucht ist, sondern damit, daB ihr Verzuckerungsvermogen durch die Be- 
aktionsprodukte gehemmt wird. Sorgt man fiir geniigende Ableitung des gebOdeten 
Zuckers, so geht schliefilich alles in Maltose iiber, und iheoretisch ist eine kleine 
Menge von Diastase fahig, unbegrenzte Starkemengen zu verzuckern, ohne an ihrer 
diastatischen Kraft Einbufie zu erleiden. 

Wie es Stoffe gibt, die die DiastasewirkuDg bescUeunigen, so 
gibt es andere, die eine liemmende Wirkung ausuben, und von 
denen einige auf die Diastase gerade so als Gift wirken wie auf das 
Protoplasma. Nach Bokorny^^) ware da P’ormaidehyd zu nennp, das 
in einer Xonzentration von 0,01 Proz. das Protoplasma wie die Dia- 
stase nach einer gewissen Einwirkungszeit vernichtet. Gegen die 
Mehrzahl der Gifte verhalt sich die Diastase aber insofern anders, 
als sie vie! weniger empfindlich ist als das Protoplasma. Wahrend 
letzteres z. B. schon durch sehr geringe Konzentrationen von Sublimat. 
(0,00005 Proz.) und Hollenstein (0,000001 Proz.) zerstort wird, wirken 
auf die Diastase von beiden Substanzen erst Konzentrationen von 

39) Eefeoot zit. nach Green 1901 Die Enzyme. Berlin. VgL auch Hawkins 
1913 Bot. Gaz. 265 (Einfluii von Chloriden auf Diastase). Auf die Frage, ob 
Neutralsalze fiir sich all ein, ohne Diastase, eine sehr geringfiigige Starke verzucke- 
rung bewirken konnen, gehen wir nicht ein. Vgl. dazu Biedermann Anm. 36, 
ferner Iljin zit. auf S. 76 Anm. 41. — Wenn Willstatter sagt, dai^ die Diastase 
auf Chlor-lon angewiesen sei, das Trypsin auf Ca-lon, so kann das in dieser All- 
gemeinheit fiir pflanziiche Enzyme nicht gelten, da die meisten Pflanzen ganz ohne 
Chloride geziiehtet werden konnen, desgleichen auch manche Moose, Algen und 
Pllze ohne Ca. 

40 j Vgl. auch Funke 1922 Bee, trav. bot n ^ exl . 19 219, 

41) Bokorny 1901 Bot. Cbl. 8I> 293. Vgl. u. a. ferner Berczellek u. Freur 
1922 Biochem. Zeitschr. 13B 493, 5()2 {Einwirkung von Jod auf Diastase). Olsson 
1921 Zeitschr. f. physiol. Chemie 314 57 (Wirkung von AgNO.^* — Ueber Schadigung 
der Diastase durch Pepsin, nicht durch Trypsin: Bterermann 1922 Biochem. 
Zeitschr. 127 38. Siehe auch Anm. 31. 
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12. Kapitei. 


0 , 01 ' Proz. scMdlich. Man' kann also darch Zusatz gewisser Gifte 
in geeigneter Verdunanng das Leben von Mikroorganismen vollig aus- 
scMieBen and das Enzym in Wirkang belassen. Da aber Mikro- 
organismen die Versache mit Malzextrakt wesentlich beeinflnssen 
kOnnten, ist ihr AasscMafi von groBter Bedeatang. Meist wird za 
diesem Zweck Thymol Oder Toluol verwendet. 

Wahrend die verschiedenen Enzyme alle sclion in sehr geringer 
Menge wirken and niclit oder nicht dauernd in die Reaktion ein- 
gehen, anterscheiden sie sich dadurcli, daB jedes einzelne Enzym 
walirsclieinlich nur einen oder wenige verwandte Kbrper angreift. 
Daram kann man sie nach ihrer Wirkang einteilen. An dieser 
Stelle betracliten wir nur die by droly tischen Spaitangen en- 
zymatischer Natar — auf andere Wirkungen von Enzymen kommen 
wir spater za sprechen — and da mussen wir min des tens seeks 
Gruppen^‘^) von Enzymen anterscheiden, namiich: 

a) Die Amylasen oder Diastasen verzuckern Starke. 

b) Die Zellulasen verzuckern Zellulose and mit ihr verwandte 
Kohlehydrate, die zum Aafbau der Zellwand dienen. 

c) Die Invertasen wandeln Disaccharide in Monosaccharide 
am, z. B. Rohrzacker in Dextrose and Lavalose, Maltose in 2 Mole- 
kale Dextrose 

d) Die glukosidspaltenden Enzyme bilden aus Glakosiden 
neben anderen Stoffen Traabenzacker; so wird z. B. Amygdalin darch 
Emulsin in Glakose, Blausaure and Bittermandelol gespalten 

e) Die Lipasen (Esterasen) zerspalten Fette in Glyzerin and 
hdhere Fettsaaren. 

f) Die Pro teas en wirken auf EiweiB and stellen aas diesem 
Kdrper her, die schon im Kap. 11 aufgezahit sind*^^). 

In den meisten dieser Gruppen existieren wieder mehrere di- 
stinkte Enzyme von ganz spezifischer Wirkang Die Wirkang 

der Enzyme wird heutzatage darchweg als eine katalytische be- 
trachtet^^), and eine solche findet sich aach bei chemisch recht ein- 
fachen Stoffen. 

Katalyse. Berzeuus, der zuerst von Katalyse gesproehen hat, verstand anter 
Katalysatoren Korper, „die dutch ihre bloBe Gegenwart die schluramernde Ver- 
wandtschaft der Stoffe zu erweeken vermdgeii“. Ostwald*^®), der 1901 von neiiem 
auf die Wichtigkeit der Eatalyse fur zahliose chemisehe Vorgange, vor allem im 
Organismus aufmerksam gemacht hat, definiert die Kataiysatoren als Stoffe, die 
imstande sind, die Geschwlndigfceit einer Eeaktion zu andern, obgleich sie 


42) Weitere Buzyme bei EaLER 1. c. Versuehe Dugoars (1914 Ann. Missouri 
Bot. Garden 1 419), bei Braunalgen Enzyme nachzuweisen, sind gescheitert. 

43) Chemisch gesprocheu, sind die Invertasen Glukosidasen. 

44) Genau genommen, spaltet p-Glukosidase das Amygdalin in Zucker und 
Mandelsaurenitril ; dies wird dann durch eine „Nitrilase“ in Benzaldehyd und 
Blausaure zerlegt. Ueber die Glukosidase des Emulsins s. Willstatteb 1923 
Zeitschr. f. physiol Ohemie 129 33. Vgl. ferner Eosenthalee 1922 Eermentforseb. 
6 197. 

45) Hierher auch Peptide-, Harnstoff-, Arginin-, Nukleinstoe-spaitende 
Enzyme. 

46) Ueber „Lipoide“ spaltende Enzyme vgl BiEOEEMANisr 1919 Pflugers 
Arch. 178 392. Ueber Lecithin-spaltende Enzyme; Kemec 1919 Biochem. Zeitschr. 
93 94. Ueber Tannase, die aus hydrolysierbaren Gerbstoffen Zucker frei macht. 
vgl. Euler (Anm. 1) 2. 305. 

47) Hobee 1922 Physik. Ohemie der Zelle. 4. AufL 

48) OsTWALD 1904 Verhandl. d. Ges. deutscher Naturforscher zu Hamburg. 
Leipzig 1902. 
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niclit Oder nicht erheblicli ia den' Endprodukten ' der Eeaktion erscbeinen ; fiir uns 
besonders wlchtig ist dabei eine Beschieunigung der Eeaktion, denn eben in 
diesem Sinne verandern die Enzyme die Eeaktionsgeschwindigkeit. Ein typipcbes 
Beispiel fiir Katalyse finden wir in der Beschieunigung der Hydrolyse des Kohr- 
zuckers zu lovertzucker durch Saure. Diese Inversion erfoigt auch durcb alieiniges 
ErMtzen des Zuckers in einer wasserigen Losiing, nur viel langsamer ais bei fcjaure- 
znsatz. Und bei gewohnlicher Temperatur erfolgt sie obne Saure nocb viel 
langsamer. Die Saure beschieunigt also einen Vorgang, der an sich eintritt, nnd 
wird dabei nicht verbraucht, sondern findet sich am Ende der Eeaktion, wenn alter 
Zncker invertiert ist, noch in derselben Menge vor, in der sie anfangs zugesetzt 
wurde. Den gleichen EinfluS wie die Saure hat das Enzym Invertase. Die 
Katalysatoren wirken also — um ein Bild von Ostwald zu gebrauchen — wie 
die Schmiermittei der MascMnen ; sie liefern keineswegs die Energie zu dem be- 
treffenden Vorgang, sondern vermindern nur die Eeibung. Energieaufwand ist 
bei alien katalytischen Eeaktionen auch gar nicht moglich. Denn es handeit sich 
eben um Vorgange, die freiwillig, d. h. ohne Energieaufwand sich vollziehen. 
Gerade in dieser Beziehung wird man vielleicht Bedenken gegen die Unteibringiing 
maocher Enzymwirkungen unter den katalytischen Vorgangen haben; von einer frei- 
wiliigen Maltosebildung aus Starke z. B. ist fiir gewohnlich nichts wahrzunehmen. 
Wenn nun auch bei niederer Temperatur die Starke unverandert bleibt, so hindert 
das doch nicht an der Annahme, daS sie sich zersetzt — nur eben unter diesen 
Umstanden mit unmeibar geringer Geschwindigkeit. 

Wenn die Katalysatoren weiter keinen Einfiufi haben, als daB sie die Eeaktions- 
geschwindigkeit verandern, so konnen sie auf den End zii stand der Eeaktion 
keinen Einflu6 haben. Bei der Invertierung des Eohrzuckers durch Sauren 
ist der Eudzustand erreicht, wenn aller Eohrzucker zersetzt ist; die Eeaktion ist 
eine vollstandige. Andererseits gibt es auch unvollstandige Eeaktionen, 
die nur bis zur Herstellung eines Gieichgewichtes zwischen Ausgangsmateriai 
und Eeaktionsprodukt fiihren. So geht z. B. die Spaltung des Essigesters in 
Alkohol und Bssigsaure unter Wasseraufnahme nicht zu Ende, sondern hort auf^ 
wenn ein Teil des Esters noch unzersetzt ist. Das ist dadurch zu erklaren, daB 
Esterbildung unter Wasserausscheidung und Esterzersetzung unter Wasseraufnahme 
gleichzeitig stattfindeo, und daS das Gleiehgewicht dan n eintritt, wenn Spaltung 
und Synthese mit gleicher Geschwindigkeit erfolgen. Da nun aber die Geschwindig- 
keit (abgesehen von anderen Bedingungen) von der Konzentration der vor- 
handenen Stoffe abhangt, so kann man durch eine Konzentrationserhohung des 
Esters eine Spaltung, durch Konzentrationserhohung von Saure und Alkohol eine 
Synthese be wirken. Mit anderen Worten: die Eeaktion verlauft in beiden Eich- 
tungen, sie ist umkehrbar. Wenn nun der Katalysator an dem Gleichgewicht 
nichts andern kann, so muS dieses mit und ohne itatalysator und auch mit ver- 
schiedenen Katalysatoren imraer das gleiehe bleiben. In der Tat trifft das bei 
manchen Katalysen zu, bei anderen aber nicht. Wenn z. B. kolloidale Metalle wie 
Gold, Palladium, Eisen mit Wasserstoffsuperoxyd zusammengebracht werden, so 
besehleunigen sie dessen Zersetzung, bis alles in Wasser und Sauerstoff zersetzt 
ist. Auch Silber hat die gleiehe Wirkung, aber es fiihrfc die Zerlegung n ieht zu 
Ende, wahrscheinlich weil es vom Peroxyd gelost wird. Es tritt also eine unvoll- 
staadige Eeaktion ein, die scheinbar zu einem Gleichgewicht fuhrt. Mit dem 
echten Gleichgewicht einer reversiblen Eeaktion hat dieses indes nichts zu tun. 
Vielmehr geht die Eeaktion immer weiter, wenn auchlangsam, und sie kann durch 
Zufiigung einer neuen Katalysatormenge von neuera beschieunigt werden. Man 
spricht in diesem Fall von „falschem Gleichgewicht". Ein solches tritt uns 
auch bei Enzym en entgegen. Amygdalin wird durch feinverteiltes PIatin wie durch 
Emulsin gespalten; die auftretende Blausaure macht aber ebenso das Emulsin wie 
das Platin unwirksam, es „vergiftet" die Katalysatoren und hemmt so den 
Fortgang der Eeaktion. Zugabe von neuem Katalysator lal3t dementsprechend auch 
bier die Eeaktion iiber das falsche Gleichgewicht hinausgehen. 

Daneben gibt es aber gerade bei Enzymen nicht ganz selten eine wirkliche 
Verschiebung des Gieichgewichtes. Eine solche ist nur moglich, wenn eine 
reversible Verbindung zwischen Enzym und den Komponenten einer 
reversiblen Eeaktion eintritt. Sie steht somit nicht in Widerspruch mit dem 
Begriff des Katalysators. 

Wenn vielfach, wie wir sahen, bei Enzymreaktionen eehte Gleichgewiehte ein- 
treten, so notwendig das Enzym nicht nur den Abbau der koraplizierten 

Substanz be wirken, sondern auch umgekehrt ihren Aufbau. Je nach den be- 
stehenden Konzentrationen raufi also Synthese oder Hydrolyse eintreten. In der 
Tat ist eine synthetische Wirkung von Enzymen nachgewiesen worden, so z. B. 
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tlr Kohlehydrate, fiir Ester, fiir Glukoside, Polypeptide-^^). Uad wenn es geliiigt, 
das eine Jieaktionsprodukt dauernd gaDZ zu eutlerrien, dann bei soiehen 

Katalyseo zu eiDem einseitigen Abbau oder Autbau kommen. l)ie syntbetisehe 
Wirkung der Euzyme ist aus mehreren Griinden voo ganz besonderem Interesse. 
Zunacbst zeigt sieb, daB wir es bei den Enzymen nicht nur mit Keagentien zu 
tun Jhaben, die, wie man friiher dachte, weiter nichts als die Lockeruiig des 
Atomverbandes bewirken kdnnen. Vielmebr seben wir, daB das ganze 
cbemiscbe Gescbeben im Organismus, der ganze Stoffwecbsel und 
wabrscbeinlicb iiberbaupt alle Lebenserscheinungen mit Hilfe von En- 
zymen bewirkt werden, die ihrerseits unter der Leitung der lebenden Substanz 
steben, wie 8oldaten unter der Leitung ibrer Feldberren (Pa I lad in). Die Tatig- 
keit der Enzyme im Organismus ist w’eit entfernt von den Bingriffen, dureb die 
wir im Laboratorium Stolfe zur Keaktion bringen. Dureb das Feblen der 
boben Temperaturen, aller starken Oxydations- und Keduktionsmittel untersebeidet 
sicb die Cbemie der PfJanze tief von der des Cbemikers. In zweiter Linie erregen 
enzymatisebe Synthesen unser interesse, weil gezeigt werden konnte, daS z. B. bei 
der Syntbese von Mandelsaurenitril aus Benzaldebyd und Blausaure dureb Emulsin 
ein optiscb aktives d-Benzaldebydcyanhydrin gebildet wird"'*’); die enzymatisebe 
Syntbese veriauft also asymmetriscb, wahrend obne Enzym das Gemiscb 
dauernd inaktiv bleibt. "Es ist aber im boebsten Grade fiir den Organismus 
charakteristiscb, daB er in der Eegel bei Analyse und Syntbese solcbe optiscb 
aktive Stoffe schafft*'''^), wahrend kunstliche'Eingriffe ioaktive Substanzen her- 
stellen. Indes besteht auch hierin keiii dureb greifen der Untersebied zwiseben 
Enzym und anorganischen Katalysatoren, nachdem dureb Beedig und Fajans^*') 
gezeigt wurde, dajS man aucb mit anorganischen Katalysatoren asymmetriseben 
Abbau erzielen kann. 

Wir seben aus alledem, dafi der Einordnung der Enzyme unter die Katalysa- 
toren keinerlei Sebwierigkeiten mefar im Wege stehen. In maneben Fallen wirkt 
der Katalysator zweifeilos dadurch, daB er mit dem Substrat reagiert, ein Zwischen- 
produkt Bildet"’^) und sicb aus diesera wieder regeneriert. Die Nichtbeteiligung an 
der Beaktion ist also in diesem Fall nur eine scheinbare. Wenn auch sicheriicb 
niebt jede Katalyse auf die Bildiing und den Zerfall von Zwischenprodukten zuriick- 
gefiibrt werden kann, so diirfte dieser Modus der Katalysatorwirkung doch gerade 
unter den Enzymen sehr verbreitet sein. Mit dieser Art der Einwirkung steht 
auch die Spezifizitat der Enzyme in gutem Einklang. Es miiiS ein gegen- 
sextiges chemisches Aufeinanderpassen von Enzym und Substrat besteben, das 
Emil Fischer dumb das Bild von ScbloS und Scbliissel verstandlicher zu machen 
sufbte. Aber aucb in bezug auf die Spezifitat der Wirkung besteht kein chircb- 
greifender Unterschied zwischen Enzymen und anorganischen Katalysatoren. Saure- 
ionen freilicb wirken auf zahllose Stoffe katalytisch, aber Kaliumbichromat z. B, 
beschleunigt nur die Oxydation des JBJ dureb HBrO.^, nicht aber dureb HJOg! 

Von alien anorganischen Katalysatoren ‘*^) diirften wohl die kolloidalen Metaile. 
die man z. B. dutch elektriscbe Zerstaubung berstellen kann, vielieiebt die weit- 


49) ABDERHALDEJSt 1916 Fermentfoxsch. 1 47. — Frankel 1921 Biochem. 

Zeitaebr. 20 218. Zusammenstellung syntbetiseh wnrksamer Enzyme u. a. bei Neu- 
BERG u, Hirsch 1921 Biochem. Zeitschr. 115 282 und Etjler 1922 Ber. Chem. Ges. 
55 3583. Ueber Kernsynthesen (Syntbese von C Ket ten) Neuberg 1921 iVatur- 
wissensch. 9 334 und Kap. 14. Ueber Syntbese N-baltiger Stoffe aus Zucker und 
Aminosaure dureb ein Hefeenzym: Kostytschew 1 923 Zeitschr. f. phvsiol. Cbemie 
127 276. ‘ . * 

50) Rosenthaler 1910 Biochem. Zeitschr. 2G 1; 1922 ebenda ,128 606; 

1922 Fermentforcb. 5 334, 

51) Hess u. Weltzien 1920 Ber. Cbem. Ges. 5S 119 u. 1875. Dazu Prings- 
HEIM ebenda 1372. 

52) Bredig u. Fajans 19t^8 Ber, Chem. Ges. 41 752. Fajaks 1910 Zeitschr. 
f. physik. Cbemie 73 25. Beedig u. Fiske 1912 Biochem. Zeitschr. 46 7. 

53) So sind zwei Sacebarasen bekannt: Hefesacebarase, die mit dem Fruktose- 
rest der Saccharose ein Beaktionszwischenprodukt bildet, also eine Fruktosacebarase 
ist, und Takasacebarase (aus Aspergillus oryzae), die mit dem a-Glukoserest des 
Bohrzuckers reagiert, also Glukosaccbarase ist; das kann daraus gescblossen werden, 
da6 die Wirkung der Hefesaecharase dureb beigegebene fluktose, niebt aber 
Glukose gebemmt wind, wahrend Takasacebarase sicb umgekebrt verbalt. Kuhn 

1923 Zeitschr. f. physiol. Chemie 129 57. 

^^^54) Beedig 1§01 Anorganisebe Fermente. Leipzig. 1907 Biochem. Zeitschr. 
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gehendste Aehnlicbkeit mit den Enzymen aufweisen. Sie beniht wohl daranfj daM 
aucJi die Enzyme Koiloide sind^^), und sie aul^ert sieh in folgenden Punkten: 

1. Wie die Enzyme, so wirkt z. B. auch das Platinhoi in aufierst geringer 
Menge; 1 Gr-Atom Pt hat noch in 70 -Millionen- Liter -Los ung eine mefibare 
Wirkiing. 

2. Wie die Enzyme hat auch Platinsol ein Temperaturoptimum ; seine maxi- 
male WirkuDg erfolgt etwas oberhalb von 65*^- 

S. Die katalytische Wirkung des Pt iaSt sich gerade wie die vieler Enzyme 
duroh Zusatze bestimmter Stoffe hemmen. Man nennt diese ^negative Kata- 
lysatoren" Oder „Gifce“. AuffalJenderweise gibt es sogar Stoffe, die fur Enzyme 
und Metaii koiloide gieich giftig sind; so vor allem die Blausaure, Andere Sioffe 
wirken wieder ganz verschieden auf organische und anorganiscbe Katalysatoren. 
Es fehlt auch nicht an Stoffen, die eine Kataiyse noch waiter beschleunigen 
konnen, wie das fiir Diastase (S. 263) schon ausgefiibrt: wurde. 

Dadurch, daS die Enzyme im Organismus dureh die Gegenwart anderer Stoffe 
gebemmt oder gefdrdert werden konnen, kommen Pegulationen zustande, die 
fiir den Stoffwechei so auBerordentlich eharakteristisch sind. 

Die Eeaktionsgeschwindigkeit der Enzymhydrolysen ist vielfach quantitativ 
studiert worden, Es hat sich gezeigt, daB sie manchmal wie bei anderen Re- 
aktionen einfach proportional der Enzynikonzentration geht. In einzelnen 
Fallen aber finden sich so betrachtliche Abweich ungen, 
da6 man von einer Proport ion alitiit zu der Wurzel aus 
der Enzymkonzentration reden kann (ScHUTZscbe Regel). 

Die Ursache dieser Erscbeinung liegt wahrscbeinlich darin, 
daS das Enzyra durch ein Reaktionsprodukt gebunden ist, 
vrodurch dann die Gesehvvindigkeit umgekehrt proportional 
der umgesetzten Menge wird (s. S. 261). 

Starkeliydrolyse* Wenden wir uns nun 
wieder zu der Keimung der Samen! Die Ldsung 
der Starke studieren wir am besten an den 
Gramineenfriicliten, die an diesem Reservestoff 
besonders reich sind (nahezu 80 Proz. des Trocken- 
gewichtes). Fig. 58 stellt einen Langsschnitt 
durch das untere Ende eines Weizenkornes vor. Fig. 38. Langsschnitt 
Innerhalb der mit der Fruchtschale verwachsenen durch den unteren Tell 
Samenschaie findet sich der reich gegliederte des Weizenkornes. 
Embryo (Em), der mit einem besonderen Organ, ^nsShr’ diLtbS" 
dem sog. Schildchen (Sc), dem machtigen Endo- Embryo, Sc Scu- 
sperm anliegt. Der Inhalt der Zellen des tellum. Nach Sachs 

Endosperms ist nicht tiberall der gleiche. Eine schwaeh vergr66ert. 
einschichtige Lage peripherer Zellen enlhalt 
Aleuronkorner (die sog. Kieberschicht JQ, die groBere zentrale, eben- 
falls eiweifireiche Masse ist dicht mit Amylum vollgepfropft. Schon 
im ruhenden Endosperm laBt sich Diastase nachweisen'^'^) und diese 
nimmt mit dem Einquellen in Wasser beim Beginn der Keimung recht 
betrachtlich zu. Sie bringt eine Aufldsung der Starkekdrner hervor, 
die eine sehr weitgehende warden kann, wenn fiir Ableitung der ge- 
biideten Maltose gesorgt wird. Bei einer normalen Keimung ist nun 
dafiir gesorgt, daB der Keimling durch die Epidermis des Schildchens 
alien sich bietenden Zucker begierig aufnimmt. Anders, wenn man den 
Keimling entfernt: dann hort nicht nur die Ableitung, sondern bald 


55) Der Dispersitatsgrad gereiuigter Enzympraparate ist so groB, daB sie 
optisch leer erscheinen. 

56) Sachs 1862 Bot Ztg. 20 145. 

57) Nach Jauerka (1912 Beitr. z. Biol. 11 193) fehlt Diastase in ruhenden 
Weizenkornern. Vgl. aber Bach u. Oparin 1922 Biocbem. Zeitschr. 134 183. 
Ueber den Gebalt keimender Bohnensamen an Diastase vgl. Sjoberg 1922 Biocbem. 
Zeitschr. 133 294; Oparin ebenda 134 190. 
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auch die Bildung von Maltose auf, und die Starkekorner bleiben 
intakt. Hansteen und Poeiewitsch®®) konnten aber zeigen, dab aucli. 
ohne Keimling eine Entleerung des Endosperms stattfindet, wenn man 
dieses in geeigneter Weise auf einer groBen Menge Wasser — unter 
AusschluB von Mikroorganismen — so befestigt, dab es nur wenig 
eintaucht; meist wurde an Stelle des entfernten Embryos bzw. des 
Scutellums ein G-ipssauIchen angegossen, dessen Basis in Wasser ge- 
stellt wurde. Auf die Art gelang es bei verschiedenen Gramineen 
nach etwa 8 Tagen viele korrodierte Starkekorner (Fig. 39) im Endo- 
sperm aufzufinden; nach weiteren 8 — 14 Tagen war dann meist die 
Mehrzahl der Zellen vollkommen entleert, und in dem zur Ableitung 
dienenden Wasser konnte eine Kupferoxyd reduzierende Zuckerart 
nachgewiesen werden. 

Ob diese freilich an Menge der verschwundenen Starke einigermafien ent- 
sprach, ware zur ricktigen Beurteilung des Erfoiges von VViehtigkeit, da auek 
dnrch Atmung Starke verschwindet. Ferner falit es auf, daB eine vollkommene 

Entleerung des gesamten Starkevorrates 
bei Ptoiewitschs Versuchen of fen bar 
viel naehr Zeit in Ansprucli nabm, ais 
bei einer normalen Keimung. Das ist 
begreiflicii , denn bei der normalen 
Keimung spielt der Embryo nicbt nur 
als zuckeraufnehmendes Organ eine 
Eolle, sondern er beteiligt sick auck 
aktiv an der Starkeldsung Er 
sckeidet namlick aus dem Scutellum 
Diastase aus, die in das Endosperm 
eindringt Im Endosperm selbst wird 
die Losung vor allem durck die Dia- 
stase der Aleuronzelien gefordert, und 
diese ist tatsacklick wirkungsvoller als 
die des Scutellums. Auck sie wird fort* 
wakrend neugebiidet und in die Starke- 
zellen sezerniert, solange die Aleuron- 
zellen in ikren Lebensau^erungen nickt 
gestort sind; sckon Zusatz yon CkJoro- 
form kemmt die Diastaseaussckeidung 
aus den Aleuronzelien wie aus dem 
Scutellum. Auck die Starkezellen des 
inneren Endosperms entkalten Diastase, und diese nimmt wakrend der Keimung 
an Menge zu, allein es sckeint dock, daB diese Zellen tot sind, denn Ckloroform- 
zusatz veraudert bei ihnen die Diastaseproduktion gar nickt. Ziidem ist die Diastase 
der Starkezellen bei weitem nickt so kraftig, wie die Sekretionsdiastase des Scu- 
tellums und der Aleuronzelien. So kommt es, daB isolierte und von der Aleuron- 
sckickt befreite Bndosperme keine Selbstentleerung zeigen 

Wie bemerkt, fand sick in der Kulturfliissigkeit der embryolosen 
Gramineenendosperme stets rednzierender Zucker vor; neben ikm aber 
fcrat in meist nickt unbetracktiicher Menge auck nock Rohrzucker 
bzw. ein anderes, erst nack Behandlung mit heiBer Saure reduzierendes 
Disacckarid auf. Das Auftreten dieses Zuckers bedarf nock weiterer 
Aufklarung. Einstweilen kann man vermuten, er sei als solcher sckon 
im Samen vorhanden gewesen, was ja in der Tat nickt ganz un- 


58) Han-steen 1894 Flora 79 419. Ptjkiewitsch 1897 Jakrb. wiss. Bot. SI 1. 

59) Stowaed 19U Ann. of Bot. 799 u. 1147. 

60) Vgl. auck Habeelajstdt 1918 Physiol. Pflanzenanatomie. 5. Aufl. S. 470. 
Ueber die Frage der Aiissckeidung von Diastase durck Wurzeln vgi. 1920 Zeitsckr- 
f. Bot. 12 648. 



Fig. 39. Starkekorner aus keimender 
Gerste. 1 — 4 aufeinanderfolgende Stadien 
der Auflosung. Aus „Lekrbuck d. Botanik 
f. Hochsckuien“. 


Die Verwendoiing der Assimilate I. 


269 


wahrsclieiiilicli ist,. da Schulze Eolirziicker in Grainineenfrilcliteii 
.gefunden Aber auch andere Beobacbtungen Pupjewitschs 

zeigen, dafi die Entleerung der Endosperme niclit ein einfacber Dif- 
fusionsprozeB ist. In Uebereinstimmung mit Hansteen konnte er 
feststelleBj dvafi die Entleerung sicb rasclier vollziebt, wenn man groBe 
Wassermengen zur Aufnahme des Zuckers gibt. Die Erklarung scbeint 
einfacli: eine Diffusion kann nur stattfinden, solange die AuBen- 
fliissigkeit weniger konzentriert ist als die Zelienfliissigkeit; und 
weiter: wenn der in den Zellen gebildete Zucker nicht lierausdiffun- 
dieren kann, bort die Hydrolyse der Starke aiif. So fand denn 
PuKiEwiTscH die Starkelosung im Endosperm stets viel geringer, 
wenn er statt Wasser 1 — 3-proz. Losungen von Eohrzucker oder 
Dextrose verwendete. Obwobl nicht nacbgewiesen ist, daB wirklich 
diese Zucker aus der Starke gebildet werden, konnte man sie immer- 
bin als die direkte Ursacbe des Aufborens der Diffusion betracbten. 
Ganz anders wird aber die Sacbe, wenn Puuiewitsch aucb bei Ver- 
wendung von Glyzerin, Kalisalpeter und Kocbsalz eine starke Hem- 
mung der Starkelosung eintreten siebt! Hier hort eine Erklarung 
einstweilen aui Konnte man friiber vermuten, daB die Plasma- 
permeabiiitat der Endospermzellen durcb alle diese Stoffe verandert 
werde, so wird beute, da Stoward wabrscbeinlicb gemacbt hat, dafi 
die Zellen tot sind, eine solcbe Annabme nicht mehr moglich sein. 

Zellulose. Beim Studium der Starkelosung in keimender Gerste 
sind Brown und Morris auf die Tatsache gestoBen, daB aucb die 
Zellwdnde des Endosperms wabrend der Keimung gelbst werden. 
Es bandelt sicb in diesem Fall um diinne Zellwande, so dafi der bei 
ibrer Ldsung auftretende Zucker keine wesentliche Eolle fiir die Er- 
nahrung des Keimlings spielen kann. Vielleicht liegt die Bedeutung 
der Zellhautlosung hier darin, daB der Zellinbalt anderen Enzymen 
besser zuganglicb wird. In anderen Samen dagegen sind die Wdnde 
der Endospermzellen auffallend verdickt, so bei Palmen, Rubiaceen, 
Umbelliferen, Leguminosen und Liliaceen, und da aucb bier bei der 
Keimung eine Aufldsung der Zellwand erfolgt, betracbtet man die 
Stoffe, aus denen sie bestebt, mit um so groBerem Eecbt als Reserve- 
stoffe, wenn andere Koblebydrate nicht oder nur in verschwindender 
Menge vorkommen. — Die chemiscbe Bescbaffenbeit der Zellwande 
ist noch immer mangelhaft bekannt. Es mtissen, wenn wir bier von 
Holz und Kork ganz abseben, zwei Gruppen von Substanzen an ihrem 
Aufbau beteiligt sein: die „Pektine‘^ und die „Zellulosen“. Ueber die 
chemiscbe Konstitution der ersteren ist scbon friiber einiges gesagt 
(S. 9 Anm. 17) Die Zellulosen im weiteren Sinn geben bei Be- 
bandlung mit Sauren auf hydrolytiscbem Weg verscbiedenen Zucker- 
arten Ursprung: der Dextrose, Mannose, Galaktose, und mit E. Schulze 

61) Schulze 1899 Zeitscbr. f. physiol. Cbemie 27 267. 

62) Nacb Boysen- Jensen (1915 Jahrb. f. wiss. Bot. 56 431) kommt in den 
ruhenden Samen der Erbse Eohrzucker vor und yerschwindet wihrend der ersten 
Keimungsstadien zum Teil, um sicb spater in den Kotyledonen auf Kosten der 
St^ke wieder in erhohtem MaBe zu bilden. Wieweit der Wassergehalt bei diesen 
Umsetzungen maBgebend ist, diirfte noch zu untersuchen sein (vgl. S. 196). 

63) Brown u. Morris 1890 Journal Ohem. Soc. Trans. 57 458. 

64) Ueber ein Pektin spaltendes Enzym in gekeimter Gerste: Euler 1. c. 80, 
da auch Literatur iiber die Pektase, die Fruchtsafte koaguliert. — Ueber ^Amyloid** 
in Zeilwanden s. Ziegenspeck 1920 Ber. Bot. Ges. 38 328. — Ueber das Chitin 
der Pilzzellwande: S. 9 Anm. 18 u. N. Iwanoff 1923 Biochem. Zeitschr. 137 320. 
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betraclitet man sie als Anhydride dieser Hexosen, znm Teii aiich 
wisser Pentosen (Arabinose nnd Xylose) , , 

Was niio zuerst die Zellulose s. str., die sog. Geriistzellulose angeht, so wird 
sie nicht durch verdiioote, sondero nur durch konzentrierte Sauren verziickert, 
auch durch Enzyme hoherer Pfianzen nicht gelost und, eiumal gebiidet, nicht 
wieder in den Sfoffweehsel dieser znruckbezogen, wahrend (Kap. 14 u. 17) viele 
Piize nnd Bakterien die Cellulose hdherer Pfianzen naeh deren Tod in umfang- 
reichstem Maf^e abbauen. 

Bei Hydrolyse liefert die Zellulose zunachst das Disaccharid Zellobiose*’‘% das 
seinerseits in Glukose zerlegt wird^b- Andere Zucker stecken im Zellulosemolekiil 
nicht darin. 

Wahrend man vielfach das Zellulosemolekul fur ein sehr groBes Kettenmolekiii 
aus vieien giukosidisch miteioander verbundenen ZuckermoJekuIen halt, vertritt 
KARREB^b seiner Auflassung vom Ban der Starke ganz analoge Anschaiuiog 
vom Ban der Zellulose: Sie soil bestehen aus niediigen Polymeren des Aohydro- 
zuckers Zellosan, d. i, Zellobioseanhydrid, das also dem Maltoseanhydrid ira Stiirke- 
molekiil entspricht. Poiymere Zellbsanmolekiile sollen dann ihrerseits zu kristai- 
llnischen Komplexen ziisammentreten, wobei die Kristallvalenzen so stark sind, 
daS sie nahe an die, die Polymerisierung des Zeliosanmolekiils beciingehden Valenz- 
krafte heranreiehen. — Die durch vielfaltige neuere Krfahrung bestatigte Annahme, 
da^ die Zellulosefaser wie die Starke aus kleinen Kristallen aufgebaut sei, geht 
auf Naoeli zuriick. 

Wir verweisen im iibrigen auf das folgende, Kareee entlehnte Formelbild 
des polymeren Zeliosanmolekiils. n ist, wie gesagt, nach Karrer eine sehr kleine 
Zahl, vielleicht sogar nur = 2! 


, CH,--CHOH-CH-CHOH-~CHOH-CH 
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Im Samen speziell finden wir Zeilulosen als Reservestoffe deponieri, 
die im Gegensatz zur Geriistzellulose Mannose nnd GalaktosCj auch 
Pentosen, aber wenig Dextrose bei der Saurebehandlung geben, nnd 
die schon durch ye rd (in nte Sauren in diese Zucker ubergefiihrt 
werden. Schulze nennt sie Hemizellulosen im Gegensatz zu den 
echten Zeilulosen, ^ 

Vielleicht gelingt es spEter, die Hemizolluloseii nach ihrem Ver- 
halten zu Enzymen zu charakterisieren. Das ware nicht nur bio- 
logisch wichtig, sondern yersprache auch genauere Auskiinfte tiber 
ihre chemische Natur. Dafi tatsachlich die Hemizellulosen in den 
Samen durch Enzyme aufgelbst werden, steht fest, wenn wir auch nicht 
viel liber diese wissen. Brown und Morris haben aus keimender 


65) Schulze 1890/92 Zeitschr. h physiol. Chemie U 227; 16 387; 1909 Zeitschr. 
1. physiol. Chemie 01 279; vgl. auch Salkowski 1921 ebenda IM 31; H. Prings- 
HEiM 1912 ebenda 80 376 u. 1922 123 205. 

66) Auch beim Zelluioseabbau durch Bakterien ist ZelJobiose nachweisbar; 
Pringsheim 1912 Zeitschr. f. physioh Chemie 78 261. Siehe Kap. 17. 

67) Das Enzym Zellobiase ist in Getreidekornern, sodann bei Pilzen und 
Bakterien nachgewierfen. 

68) Wenn die in der Forrael rechts senkrecht gf^zeichnete Bindung unter 
Wasseraufnahme zerrissen wird, so entsteht aus dem Zellosan Zellobiose. Wird 
aber die links gezeichnete Bindung zertruramert, so bildet sieh Maltose, welches 
beim^ Starkeabbau auffcretende Disaccharid somit, wenigstens theoretisch, auch bei 
der Zellulosehydrolyse entstehen kann. Wenn Zellulose nicht quantitativ in Zeilo- 
biose iibergeht, so Jiegt das naeh Karrer daran, da3 ein Teii zu Maltose wird, 
die allerdiogs alsbald weiter zerfallen und sich dann dem Nachweis entziehen kann. 
(Kritik der KARRERschen Anschaimng bei Pbingsheim 1922 Zeitschr. f. ansr. Chem. 
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Gerste, 'Newcombe *^'^) aus Lupinenkotyledonen und 'aus deni Endosperm 
sowie den Kotyiedonen von Phoenix durch das gieiclie Verfahren, wie 
man es zur Gewinnung der Diastase anwendet, ein Enzym in Losnng 
bekommen, das in karzer Zeit die Zeliwande des Gerstenendosperms, 
.viel langsamer die, Reservezellulose der Lupine, angreiffc. . Nachdem 
friiher diese zeliwandlosende' Wirkung der Diastase zugeschrieben 
worden war, die tatsachlich ' in diesen Extrakten nie feiilt, konnte 
Newcombe nachweisen, daB sie einem spezifischen Enzym, einer Oy-' 
t ase (Hemizeiiulase), zukommt. Zwar gelang es niclit, diese yon der 
Diastase zu trennen, aber Newcombbs SchluB scheint docii gereclit- 
fertigt, weil das amylolytische und das cytolytische Vermogen der 
Extrakte nicht proportional sind: so zeichnet sich das Extrakt von 
Lupinus und Phoenix durch starke Wirkung auf Zeiluiose und geringe 
auf Stdrke aus, wahrend sich das Malzextrakt umgekehrt verlialt. 

Die Oytasen treten anscheinend iiberali auf, wo Hemizeliulosen 
gelost werden mtissea'^^). Sie werden bei der Gerste wie die Diastase 
vom Embryo und der Aleuronschicht geliefert; demen tsprecliend findet 
in Samen, denen diese Teile felilen, keine L5sung der Hemizeiiiilose 
statt Auch das Endosperm der Dattel kann sich ohne den Embryo 
nicht entleeren Vielfach ist freilich die Menge der Cytase eine 
geringe, und damit diirfte die langsame Losung z. B. der Palmen- 
endosperme zusammenliangen. Wenn die Produkte der Hydrolyse, 
Mannose und Galaktose in der Pflanze gewohnlich nicht gefunden 
werden, so iiegt das walirscheinlich daran, daB sie rasch verbraucht, 
umgewandelt werden. 

Fett. Neben Starke und Zellulosen kommt fettes Oel in Samen 
vor: Fette Oele sind durchaus nicht auf die Samen beschrankt, sie 
finden sich viemehr in alien Zellen, und es ist zweifeihaft, ob iiber- 
haupt ein ganzlich fettfreies Protoplasraa existiert. Die in den Samen 
vorkommenden Fette sind aber zweifellos Reservestoffe, und bei 
manchen Samen bilden die Fette die Hauptmasse der Reservestoffe. 

' Wir mtlssen also die Fette an dieser Stelle behandeln, wenn wir 
auch auf ihre Entstehung noch niclit eingehen. 

Die Fette sind bekanntlich Glyzerinester verschiedener Fettsauren, 
die zu drei Gruppen gehoren; die einen haben die Zusammensetzung 
CnH,n02, andere CnH2n-202 oder OnH2n~4G2. Aus der ersten Gruppe 
ist wichtig: die Laurinsaure {Oi2H2.t02), Myristinsaure (GitH.sO^), Pal- 
mitinsaure (Gi(jH 3202)5 Stearinsaure und die Arachinsaure 

(G^oH^oO^)' aus der zweiten Gruppe die Hypogaasaure (GihH;^o 02)? die 
Oelsaure (G1SH34O2) und die Brassica(Eruca)saure (G22 Hi>02)j ^us der 
letzten Gruppe endlich die Leinolsaure (Gif}H280.;). Die Glyzerinester 
dieser Fettsauren werden kurz als Palmitin, Stearin, Olein etc. be- 
zel chnet; sie sind unter Wasseraustritt aus Glyzerin und Fettsaure 
entstanden zu denken, konnen also umgekehrt unter Wasseraufnahme 
(Hydrolyse) wieder in Glyzerin und Fettsaure zerfallen, z. B.; 

G,H5(0ieH,i02)., + 3 H 2 O ==: C,H5(OH), + 3 C,eH32 02 

Palmitin Glycerin Palmitinsaure 


69) Newcombe 1899 Ann. of Bot. IS 49. Vgl. auch Green 1893 Ann. of 
Bot. 7 93. 

70) Herissey 1903 Rev. g6a . bot. 15 345. 

71) Stoward 1911 Ann. o£ Bot. 35 799 u. 1147. 

72, Pond 1906 Ann. of Bot. 30 6L 
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Lipase. Eine solche Spaltung findet nua in der Tat bei der 
Keimang statt. Nacb R. H. Schmidt’®) ist der Gehalt des Fettes 
keimender Samen an freier Saure ein nicht unbetrachtlicher, er 
schwankt zwischen 10 und 30 Proz., und es kann keinem Zweifel 
unterliegen, daB ein Enzym (Lipase) seine Entstehung bewirkt. 
Geeen’^) extrahierte ein solcbes aus keimenden Ricinussamen und 
konnte mlt ihm aucb auBerhalb der Pflanze eine Spaltung von Ri- 
cinusOl in Glyzerin und freie Fettsdure erzielen. In keimenden Samen 
dagegen konnte Glyzerin bisber nicht nachgewiesen werden, offenbar, 
weil es rasch verb'raucht wird und leicht von Zelle zu Zelle wandert 
Fiir die Fettsdure schien ein Wandern von Zelle zu Zelle ausge- 
sehlossen; man nahm an, eine wasserdurchtrdnkte Zellmembran mache 
einer ’wasserunlbslichen Verbindung den Durchtritt unmoglich. Nach 
R. H. Schmidt gilt dies in der Tat fiir ktinstliche Zellulosehaute voll- 
kommen, dagegen nicht fiir die Wand lebender Zellen, die nachweisbar 
Fette in nennenswerter Menge durchlaBt, besonders wenn sie einen 
gewissen Gehalt an freier Sdure haben. Man vermutet, daB ein in 
der Zellwand befindlicher Korper zundchst mit der freien Fettsdure 
eine Seife bilde, daB diese Seife die Zellmembran durchtrdnke und 
dadurch dem Fett den Durchgang gestatte. Besonders gut wird sich 
der Durchtritt dann vollziehen, wenn das Oel in feinste Tropfchen 
zerteilt (emulgiert) ist, und bekanntlich haben die Fettsduren eine 
•emulgierende Wirkung. 

Ricinusendosperme zeigen so wenig wie andere fetthaltige 
Reservestoffbehalter, z. B. die Endosperme von Pinus oder die 
Kotyledonen von Helianthus, eine Selbstentleerung, wenn sie unter 
dhnliche Bedingungen gebracht werden wie Getreideendosperme. Das 
Ricinusenzym ist im ruhenden Samen inaktiv, als „Zymogen“ vor- 
handen, und wird erst bei der Keimung durch den Embryo unter dem 
EinfluB von Sduren aktiviert ’®). Es scheint nur in saurer Losung 
zu reagieren (Optimum Ph = 3). DaB es auch synthetische Wirkung 
entfalten kann, wird noch zu zeigen sein’®). 

AuBer bei Ricinus ist ein fettspalten des Enzym noch bei anderen 
Samen, z. B. Raps, Mohn, Hanf u. a. durch Sigmund”) konstatiert 
worden. Wenig Bescheid wissen wir uber einen Vorgang, der durch 
mikroskopische Studien auBer alien Zweifel gestellt, aber rein chemisch 
noch unklar ist: die Tatsache, daB die Fette in Zucker tibergefiihrt 


73) E. H. Schmidt 1891 Flora 74 300. Vgl. dazu Spieckekmann 1912 
Jieitsehr. 1 Unters. d. Nahrungs- u. GenuSmittel 23 305. Ueber Eilzlipase: Flieg 
1922 Jahrb. wiss. Bot. <51 24; Schenkee 1923 Cbl. Bakt. 11 57. 

74) Green 1890 Proc. Eoy. Soc. 48 370. 

75) Ueber die Frage der Lipaseaktivierung und des Adsorptionsverhaltens der 
Lipase rgl. WillstIttee 1922 Ber. Ghem. Ges. 65 3609. Dieser Forscher schreibt, 
gestiitzt auf unveroffentlichte Untersuchungen : ^Die Lipase der Ricinussamen 
unterliegt wahrend der Keimung einer eigentumlichen Veranderung, die man anch 
kiinstlich durch Pepsin (S. 274) erzielen kann, und erst nach solcher Veranderung 
ist sie imstande, auch bei neutraier Eeaktion Glyzeride zu spalten. Sie ist im 
Samen durch Adsorption an einen unloslichen TrSger aus der Proteingruppe ver- 
ankert, und wird durch beginnende Hydrolyse desselben bei der Keimung in ihrem 
■ganzen Verhalten beeinflufit, oder die Proteinsubstanz ist kolloider Trager der 
aktiren Gruppe als ein Bestandteil des Lipasemolekiils selbst." 

76) Spiegel 1922 Zeitschr. f. physiol Chemie 120 103; 1923 127 208. 

77) Sigmund 1890/92 zit. nach Greek 1901. Die Enzyme. Deutsoh von 
WiNDiscH. Berlin. Viele weitere Literatur bei Eulee Anm. 1. 
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werden ' Die MeDge des in keimenden olliaitigeii.Sameii auftretendeii 
Znckers maclit es iinmoglicli, dafi' etwa nnr das Glyzerin diese Ver- 
.andernng erfalirt; es miissen o.ffenbar auch die Fettsauren zn Kohle- 
hydraten werden (Eap. 13). 

lleiiroii* Neben stickstofffreien finden sicli stets ancli stickstoff- 
kaltige Reservestoffe in den Samen in Form von Ei weiB deponieri 
Das Verlialtnis zwisclien stickstoffhaitigen nnd stickstofffreien Snb- 
stanzen ist aber ein bdchst verschiedenes; wahrend im aligemeinen 
die stickstofffreien pravalieren, zeicbnen sich manche Pflanzen, vor 
allem die Leguminosen, durcb sehr hohen Gebait an stickstoffhaitigen 
Reservestoffen aus. Ein Blick auf die folgende, aus Konig ent- 
nommene Tabelle zeigt die wichtigsten Versciiiedenlieiten. 


Samen 


Stickstoffgehalt in Proz. 
des Trockengewichts 


Eels (ungeschalt) .... 6,49 

W'eizen 14,30 

Sehminkbohne . . . . . 26,94 

Linse 29,32 


Im Endosperm bzw. in den Kotyledonen findet sicli nun das 
EiweiBj sofern es Reservestoff ist, in einer morphologisch bestimmten 
Form, namiich ais Aleuron. Die Aleuronkorner entstehen dadurcb, 
daB die vom Protoplasma der speichernden Zelien eingescMossenen 
Vakuolen immer reicher an EiweiB und armer an Wasser werden 
und schliefilich zu festen Kornern eintrocknen. Meist geht dem 
Wasserverlust eine Trennung der verschiedenen Substanzen voraus, 
die in der Vakuole vorlianden sind: gewisse EiweiBkorper fallen in 
Form von Kristallen aus, andere kompliziertere Kdrper biiden kugelige 
Ausscbeidungen, und beide werden dann von der zuletzt erstarrenden 
Grundmasse eingehiillt; die betreffenden Einscblusse der Aleuron- 
korner sind nnter dem Namen Kristalloide nnd Globoide bekannt 
In cbemiscber Hinsiclit iiegen iiber diese Korper ausgezeicbnete Unter- 
suchungen vor'"^^). 

OsBOENB hat eine groBe Anzahi von Globulinen in den Kristal- 
ioiden verschiedener Aleuronkorner nachgewiesen und mit besonderen 
Namen belegt: ja sogar das einzelne Kristalioid ist aus mehreren 
Globulinen aufgebaut Die Differenzen zwischen denselben liaben 
indes zurzeit noch kein Jnteresse fiir die Physiologie und konnen 
deshalb bier tibergangen werden. — Die Globoide gelten als Mg- 
und Ca-Salze des Pbytins (S. 251). Die Grundmasse schiieBlicb 
der Aleuronkorner bestebt ebenfalls aus Proteinen, denen vielleicbt 
nocb Albumosen beigemengt sind — jedenfalls ist sie wasserlbslicb. 

Proteasen. Bei der Keimung der Samen mtissen die Reserve- 
eiweiBstoffe in eine Form gebracht werden, in der sie von Zelle zn 


78) Sachs 1859 Bot. Ztg. 17 177. S. Ivanow 1912 Jahrb. wiss. Bot. 50 375. 
Ueber UmwandluDg von Fett in Inulin bei der Keimung von Ziehorienfriicbteii 
s. Grafe u, Vo UK 1912 Bioebem. Zeitscbr. 43 424; 1912 47 320, 

79j Konig 1882 Cbemische Zusammensetzung der menscblicben Nabrungs- 
mittel. Berlin. Siehe aucb 1903—1918, 4. Aufl, 

80) Weyl 1877 Zeitscbr. f. pbysiol. Cbemie 1 72. Bchmiedeberg 1877 Zeitscbr. 
f. physiol. Chemie 1 105. Grubler 1881 Journ. f. prakt. Cbemie 131 97, und 
dann namentlich aucb die Untersuch ungen von Chittenden, Osborne und ihren 
Schiilern (zusammengestelit von Griessmaybr 1897 Die Proteide der Getreidearten . 
Heidelberg). Tschirch hat (1900 Ber. Pharm. Ges. 10 214) die Kesultate dieser 
amerikanischen Forscber mikrocbemiscb kontrolliert. 

Benecke a. Jost, Pflan/.enphysiologie. Bd. I. 
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Zelle wandern, diosmieren konnen. Mit einer einfachen Losung ohne 
chemische VeranderuDg scheiat dieses Ziel im allgemeinen nicht erreicht 
zu sein; das groBe Molekul muB zerspalten werden, und das besorgen, 
die proteolytischen Enzyme (Proteasen). Eingehender als von botani- 
scher Seite hat man sich von tierphysiologischer Seite mit diesen 
Enzymen beschaftigt. Mindestens drei Typen von Proteasen werden 
hier unterscliieden, die sich einerseits durch die Bedingungen unter- 
scheiden, unter denen sie wirken, andererseits durch die Reaktions- 
produkte, zu denen sie fflhren. Zum ersten Typus gehoren die P e p s 1 n e ; 
sie funktionieren nur in saurer Losung (Optimum 0,01 nHCl), zer- 
spalten das EiweiB nur wenig tief bis zu Albumosen und Peptonen 
und machen es diffusionsfahig. 

Das zweite Enzym, richtiger Enzymgemisch, das Trypsin, kommt in 
der Bauchspeicheldruse vor. Es wirkt am besten in schwach alkalischer 
Reaktion und fuhrt zu weitgehender Zerspaltung des EiweiBmolekiils; 
es enthalt Tryptase*^ (Optimum pg = 6—8), die bis zu Polypeptiden 
spaltet und Peptidase (Optimum p„ = 7,4) (Erepsin), die die Bindung 

0^ Ibsen kann und so die zunachst auftretenden Albumosen und 

Peptone in Aminosauren ttberftihrf^^). 

Nach den Untersuchungen von Vines®*) kommen in der Pfianze 
offenbar ahnliche Enzyme vor. Ein Pepsin scheint freilich nur bei 
den Insektivoren aufzutreten (vgl. Kap. 14), dagegen in den Samen 
zu fehlen. Das EiweiB der Samen aber wird zunachst durch Vines 
„Endopeptase“ in Peptone tibergeftthrt. Dieses Enzym entspricht 
der Tryptase, kann durch wasserige Mineralsalzlbsungen den Ge- 
weben entzogen werden und Qbt seine Funktion am besten in neu- 
traler oder ganz schwach alkalischer Oder saurer Reaktion aus; jede 
starkere Saure stbrt die Wirkung. Die Peptone werden dann durch 
Ereptase zu Aminosauren abgebaut und diese Hydrolyse scheint am 
besten in saurer Losung sich zu vollziehen®^). 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, dafi der Eiweifiabbau in 
keimenden Samen ganz allgemein solchen proteolytischen Enzymen 
anvertraut ist. Wenn in manchen Samen bisher proteolytische En- 
zyme nicht nachgewiesen werden konnten, so kann man daraus allein 
nicht den SchluB ziehen, dafi sie fehlen. Da aber aus den sich selbst- 
tatig entleerenden Keimlingen »«) in einzelnen Fallen nur Pep ton 
und EiweiB austreten, muB man annehmen, daB gar nicht immer 
eine Hydrolyse des Proteins bei der Keimung nbtig ist, daB auch 
EiweiB als solches durch Protoplasma und Zellmembran dringen kann. 
eine Mbglichkeit, mit der man im allgemeinen weniger rechnet, die 


81) 1st im Pankreasfistelsaft als unvrirksames Zymogen vorhanden, das durch 
Kinase oder durch Salze {Ca-8alze) aktiviert werden mul^. 

Proteasen: Oppenheimee 1923 Bioehem. Zeitschr. 186 140. Eingbe 
Chemie lie 96. Ehebnbeeg 1922 Bioehem. Zeitschr. 


^ 1^ 1^1; 1906 Ann. of Bot. 20 113; 1909 Ann 

of Bot. -3 1; 1910 Ann. of Bot M 213. Ueber Hefeprotease : Deenby 1917 
Bioehem. Zeitschr. 81 107. 


.. Ueber enzymatisehe Spaltung von Dipeptiden durch verschiedene Pflanzen- 
teile; S. Ivanow 1912 Beih. Bot Cbl. I 29 144 
85) PuEiEWiTSCH 1897 Jahrb. wiss. Bot si 1 . 
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aber besonders im Hinblick auf die FaMgkeit der Fette, diese Wande 
m durcbwanderiij nicbt fur unwahrsclieiiilicb gelten kann. 

DaS aucb die Aminosauren nicht deu Abschlui der Eiweifibydxolyse bilden, 
sondem dafi sie in meJir oder minder nmfangreichem MajS nnter Ammon iak- 
abspaitung weiter zerfallen, ist schon S. 248 erwahnt. So zerfailfc Tyrosin fermen- 
tatiF in CO^, NH,^ und Oxyphenylacetaldebyd; letzterer wird dann weiter nnter 
Biidnng bra“mier Pigmente oxydiert. Tyrosinase*"'^) ist also ein Gemiscb von einer 
Aminoacidoxydase und einer Phenolase, die den Aldehyd oxydiert (s. Kap. 16). 

Im iibrigen kann jede Aminosaure durch „einfacFe Desaminierung“ — Ersatz 
von NHa durch OH — abgebaut werden, z. B. Alanin zu Miichsaure, oder aber durch 
„oxydati7e Desaminierung“, z. B. Alanin zu Oxyalanin, das dann in Brenztranben- 
satire nnd Ammoniak zerlegt wird. (Ueber Abbau durch Hefen s. Kap. 16.) Wenn 
dann die Brenztraubensaure durch die Wirkung der Karboxylase in Acetaldehyd 
und Kohiensaure zerfailt, so sind wir damit schon aus dem Kahmen des Abbaues 
N-haltiger Stoffe herausgekommen. Acetaldehyd kann weiter zu Essigsaure oxydiert 
(dehydriert) werden und diese dann weiter abgebaut werden. 

Von anderen beim EiweiBabbau tiitigen Eozymen seien genannt: Proteasen, 
welche aus JSTukleoproteiden Nukieinsaure abspalten; Nukleinaeidasen, die aus 
Nukleinsaure Phosphorsaure, Zucker, Pyrimidine und Purine bilden. — Arginase 
lost die Imidbindung des Arginins und fiihrt es in Ornithin und Harnstofl:*^^) 
iiber. Harnstoff endlich wird durch die bei Pfianzen weit verbreitete Drease®®) in 
Kohiensaure und Ammoniak verseift. 

Nach dem friiher (S. 251) Gesagten miissen auch Schwefel- und Phosphor- 
verbindungen durch die Proteolyse bei der Samenkeimung frei werden. Die 
primaren S-haltigen Produkte, wie Cystin, Cystein, sind bisher jedoch in der 
Pflanze noch nicht gefunden worden. Statt ihrer treten Sulfate auf, deren Ent- 
stehungsweise noch unaufgeklart ist. (Ueber „Sulfatase“ bei Piizen vgl. Kap. 14.) 
Die Herkunft der bei der Keimung auftretenden Phosphorsaure-^^) ist auch noch 
nicht vdilig aufgeklart. Mehrere EiweiBkorper und Proteide kdnnen an ihr be- 
teiligt sein , vielleicht auch die Lecithine. Nach neueren Anschauungen sind 
aber die Lecithine ebenso wie die Choi esterine Bans toff e des Protoplasmas, keine 
Reservestof fe ; demen tsprechend findet kein Zerfali derselben bei der Keimung statt. 
Eine Hauptquelle des Phosphors bildet endlich das Phytin, das einen wesentlichen 
Anteil am Aufbau der Aleuronkorner zu nehmen scheint®'^). Uebrigens euthalten 
die Aleuronkorner vielleicht auch andere fiir die Pflanze wichtige Aschenbestand- 
teile®*), zumeist in organischer Bindung; bei der Keimung werden sie als anorga- 
nische Salze frei. 


13. Kapi tel. 

Die Verwendung der Assimilate II. 

Andere KeservestoffbeliSlter. — Wanderung und Verwaiid- 
lung der geloston Reservestoff'e. Eeservestoffe sind niclit auf die 
Speichergewebe der Samen beschrankt, sondern sie finden sich uberall 
da, wo einzelne Zellen oder Gewebe von eigen er Assimilations- 


86) Bach 1916 Fermentforsch. 1 151. Haehn 1920 Biochem. Zeitschr. 105 169. 

87) Ueber Vorkommen von Harnstoff in Pfianzen: Fosse 1916 Ann. i chim, 
(nicht gesehen). 

88j Von Takeuchi (1909) in Sojabohnen entdeckt. Seitdem in vieien anderen 
Samen, auch Blattern, weniger in Stengeln und Wurzeln nachgewiesen. Kiesel 
u. Mitarbeiter 1922 Zeitschr. f. physiol. Chemie 118 247. Wester 1921 Biochem. 
Zeitschr. 122 188; 1922 128 279. Lowgrek 1921 ebenda 110 215; 1923 187 206. 

89) L. IWANOW 1902 Ber. Bot. Ges. 20 366 (vgl. 1904 Bot. Obi. 95 295). 
N. IWANOFF 1921 Biochem, Zeitschr. 120 1, 

' 90) S. 251 u. 273; vgl. auch Posternak 1903 Compt. rend. 187 202. 

91) Neben Ca, Mg, die schon genannt warden, fiihrt Posterjstak (1905 Compt. 
rend. 140 322) noch K, Fe, Mn, Si an. 


18 * 
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tatigkeit uaabh8.iigig gemacht werden sollen. Am aaclisten schliedeii 
sicli an die Samen andere, der Fortpflanzung und Vermehrung dienende 
Organe an, also alle die zaMlosen Gebilde, die als Sporen und Brut- 
knospen bezeicbnet werden; auch die Pollenkbrner der Bliitenpflanzen 
mussen ibnen angereiht werden. Die Bedeutung der Reservestoffe 
liegt in alien diesen Fallen darin, dafi sie ein neues Individuum so 
lange in seiner Entwicklung unterstiitzen, bis es selbstandig geworden 
ist und weiterhin von seiner eigenen Assimilationstatigkeit leben 
kann, Oder bis es seine Funktion erfullt hat (Pollen). In anderen 
Fallen handelt es sich darum, einem einzelnen Individuum, das eine 
Ruhezeit durchmacht und wahrend derselben sich aller tiberfltissigen 
Teile entledigt, nach der Ruhe die Neubildung der Vegetationsorgane 
zu ermbglichen. Das trifft ebenso ftlr unsere Stauden zu, die im 
Winter ihre gesamten oberirdischen Teile einbuBen, wie ftir die 
Baume, die — wenigstens vielfach — in der kalten Oder trockenen 
Jahreszeit die Blatter verlieren. AuBerdem entstehen Reservestoffe 
auch in den Assimilationsorganen selbst, wenn die Bildung von Assi- 
milaten deren Abieitung iibertrifft. Ueberall aber muB der Verwen- 
dung der Reservestoffe eine Verwandlung, eine Mobilisierung, voraus- 
gehen. Diese haben wir jetzt zu besprechen, doch konnen wir uns, 
da es sich prinzipiell um die gleichen Erscheinungen wie bei den 
Samen handelt, kurz fassen. 

Reservestoffe der Stauden. Die Reservestoffbehalter unserer 
Stauden sind der Ansammlung von Reservestoffen meist in der 
Weise angepaBt, daB sie im Innern viel groBzelliges Parenchym 
(Speichergewebe) besitzen und dementsprechend vielfach auch auBer- 
lich stark verdickt erscheinen. Das Speichergewebe kann in der 
Wurzel, im hypokotylen Glied, im Stengel oder in den Blattern zur 
Ausbildung gelangen, und danach unterscheidet man die am haufigsten 
wiederkehrenden Formen als Wurzelknollen, Stengelknollen und 
Zwiebeln. Neben dem Speichergewebe finden sich an diesen Organen 
noch eine Oder mehrere Knospen, die im ndchsten Jahre zu Sprossen 
auswachsen. Die Reservestoffe selbst sind im wesentlichen die gleichen 
wie in den Samen, also neben den Aschenbestandteilen stickstoff- 
haltige und stickstofffreie organische Substanzen. Nur in einem Punkt 
scheinen die Samen von den unterirdischen Speicherorganen zu dif- 
ferieren: sie trockneu bei der Reife zumeist so aus, daB die erste 
Bedingung der Keimung Wasseraufnahme ist. Die unterirdischen 
Speicherorgane dagegen behalten fast immer einen ansehulichen Wasser- 
gehalt und wtirden beim Versuch einer so weitgehenden Austrocknung. 
wie sie bei Samen die Regel ist, wohl zumeist zugrunde gehen. Be- 
kannt ist, wie infolge ihres Wassergehaltes Kartoffelknollen, wenn 
sie in nicht zu trockener Luft sich befinden, ohne Wasseraufnahme 
Triebe entwickeln kSnnen, und von einigen Zwiebeln und Knollen 
ist sogar eine Entfaltung von Bluten ohne Wasseraufnahme beobachtet 
worden. Fiir Veltheimia capensis hat das schon Medicus-) angegeben, 
far Oxalis lasiandra berichtet es Hildebrand-), und Sauromatum 
guttatum **) kam lange als Kuriositat in den Handel, well es auf dem 
Ofen ohne Wasser den BlUtenstand austreibt. Man kann in diesen 

1) KtESEL 1922 Zeitschr. 1 physiol. Chemie 120 85. 

2j Hildebrand 1884 Lebens^erlialtnisse der Oxaiisarteii. Jena. Medicus 1803 
Fflanzenphysiologisclie Abhandl. 2 140. 

3) GrEirAir 1901 Oesterr. Bot. Zeitschr. 51 S2I. 
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Fallen auch sagen: in manchen unterirdisclieii Speichergeweben findet 
sicli anch Wasser als Reservestoff. 

Unter den stickstolfTreieii lleserTestoffeii neniien wir wieder 
in erster Linie die Kohleliydrate, die viel. mehr ais in den Sameii 
tiberwiegen. Dagegen findet sicli das dort so Miifige Fett in den 
liiiterirdisclieii Speiciierorganen nur selteii (Cyperns esculentus). Als 
Vertreter der Kohieh3drate tritt sehr Mufig die Starke ant doch 
finden sich neben ihr, oder ausschlieBlich, auch nocli andere Korper, 
die wir bei den Samen niclit genannt habeii, weil sie dort eiitweder 
iiberhaupt nicht vorkommeii, oder doch keine wichtige Rolle spielen. 
Das sind einmal Schleime, andererseits Zuckerarteii, Schleim ais 
Reservestoff findet sich z. B, reichlich in den Enolleii der Orchideen 
irnd im Rhizom von Symphytum ; er ist den Mannaneii imd Galak- 
taneii der Samen an die Seite zu stelien, besteht also aus Hemi- 
zellulosen, die in Mannose und Galaktose ubergeftihrt werden koniien, 
die aber einen viel stdrkeren Wassergehait haben als die eiitsprechenden 
Stoffe im Samen Von Zuckerarteii tritt gelegentlich Glukose als 
Reservestoff auf, so in der KtichenzwiebeL Sie ist ohne weiteres 
zu anderen Zwecken in der Pflanze verwendbar. Da aber bei ihrer 
Magazinierung notwendigerweise ein hoher osmotischer Druck ent- 
stehen mufi, so begreift man, daB die Pflanze meist mehrere Molekiile 
Glukose unter Wasserabspaltuug zu einem groBeren Molektil vereinigt. 
So wird z, B. durch Umwandlung von Glukose in Rohrzucker der 
osmotische Wert rund auf die H^lfte reduziert, und noch mehr muB 
er abnehmen, wenn Kdrper wie das Inuiin^) gebildet warden, das bei 
ahnlicher Zusammensetzung wie die Starke doch im Zellsaft gelost 
bieibt. Das Inulin tritt besonders in den Reservestoffbehaltern der 
Kompositen, Campanulaceen etc. auf, aber auch bei einigen Liliaceeii 
kommt ein ihm jedenfalls sehr nahestehender Korper vor, Der Rohr- 
zucker dominiert unter den Reservestoffen der Zuckerriibe, wie auch 
des strange genommeii hier nicht zu nennenden Zuckerrolires, Roiir- 
zucker und Inulin erfahren bei der Keimung eine Veranderung, ob- 
wohl man bei ihrer Wasserloslichkeit an direkte Verwendung denkeu 
konnte. Die Veranderung besteht wieder in einer hydrolytischen 
Spaltung durch Enzyme. Das Enzym Invertin [Saccharase ^)] spaltet 
den Rohrzucker in gleiche Teile Dextrose und Lavulose, die Iiiulase 
fithrt das Inulin in Lavulose iiber^). 

Unter den stickstolfhaltigeii Eeservestoffeii der perennierendeu 
Stauden fehlt das EiweiB nicht, es tritt sogar gelegentlich in Form 
wohlausgebildeter Kristalle auf (z. B. in der Kartoffel); dagegen 
kommt es nie zur Bildung von Aleuronkornerii. Neben EiweiB findet 

4) Vgl. Fuank 1866 Jabrb. wiss. Bot. 5 161. Vgl. auch Stieoeii 1913 
Zeitscnr. f. physiol. Chemie 86 270 (Hemizellulosen in Rhizomen). 

5) Herissey 1903 Rev. gen. bot. 15 345, 

6) Nach Karrer 1922 (Erg. d. Phys, 20 461) liegen dem Inulin polymere 
Lavuloseanhydridmolekiile zugrunde, die den Inulin kristall aufbaiien, also nicht 
wie der Starke oder Zellulose Disaccharid molekiile. VgL dazu H, Pringshbim 
1921 Ber. Chem. Ges. 54 1281, ix. 1922 55 1409 u, 1414. Ueber Inulase aiis Topi- 
nambur s. Green 1888 Ann. of Bot. 1 223. Ueber den Inulinstoffwechsel der 
Gichorie: Grape 1912 Biochem* Zeltsehr 48 424 u. 47 320. 

7) WiLLSTATTER u. Racke 1921 Ann. der Chemie 425 1. WtllstItter u. 
Kuhn 1921 Zeitschr. f. physiol. Chemie 115 180, u. 1922/23 125 28. (Invertin spaltet 
auch das Trisaccharid Raffinose.) Ferner: Euler u, Mitarbeiter 1923 Ber. Chem. 
Ges. 56 446 u. 453. 
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sich aber auch eiii Gemisch vou Amiiiosauren von ahnlicher Zu- 
sammeiisetzung wie in Keimpflanzen. In der Mehrzahl der Faile 
darf angenommen werden, daJJ diese Aminosauren nicht etwa vor- 
gebildetem Eiweifi entstammen, sondern als solche magaziniert warden. 
In der Knolle einer bestimmten Kartoffelsorte land Schulze *') 56 Proz. 
vom Gesamtstickstoff in den Aminosauren und nur 44 Proz. im 
Eiweifi. Im Zuckerrohr soil nach . Shokey *'’) auch die einfachste 
Aminosaure, das in Helen und anderen niederen Pflanzen nachgewiesene 
Glykokoll auftreten. 

Reservestoffe derBSume. Ein Speichergewebe von sehr groBer 
Ausdehnung besitzen die Baum e, denn alle parenchymatischen Zellen 
des Holzes und der Rinde (eventuell auch das Mark) in Wurzel und 
Stamm fiihren Eeservestoffe. Eine Ansnahme machen bei vielen 
Baumen die zentral gelegenen Elemente des Holzes, die allmahlich in 
„Kernholz“ tlbergehen und mit dem Verlust des Lebens auch auf- 
hOren, Eeservestoffe zu magazinieren. Von stickstofffreien 
Substanzen ist hier wohl die Starke am reichlichsten vorhanden und, 
da sie bequem nachzuweisen, auch haufig in ihrem Verhalten naher 
verfoigt worden. Ihre Ablagerung beginnt in unserer Heimat im Mai 
Oder Juni; es fallen sich im allgemeinen zunachst die Zellen der 
Wurzeln, dann aufsteigend die des Stammes, der Aeste und endlich 
der Zweige mit ihr. Im Winter erfahrt sie in toto Oder partiell 
Veranderungen, auf die an anderer Stelle einzugehen ist; im Fruhjahr 
aber, vor dem Austreiben, sind die gleichen Zustande wie im Herbst 
wiederhergestellt, und zur Mobilisierung der Starke bedarf es dem- 
gemafi des Auftretens der Diastase. Aufier Starke finden sich auch 
Hemizellulosen recht haufig als Eeservestoffe der Baume **); sie treten 
in Gestalt von Wandverdickungen im Einden- und Siebparenchym 
und manchmal auch in Holzfasern auf. Weniger genau sind wir uW 
die stickstoffhaltigen Eeserven der Baume orientiert ; im all- 
gemeinen wird es sich urn Eiweifi und Aminosauren handeln. Eiweifi 
in Kristallform ist auch an bestimmten Stellen nachgewiesen, namlich 
in den Knospenschuppen gewisser Baume, die analog den Zwiebel- 
schuppen die Rolle von Speicherorganen tibernehmen und dann nicht 
nur Eiweifi, sondern auch N-freie Substanz, meist Eeservezellulose, 
zu ftihren pflegen. 

Eeservestoffe der LauhblStter. Wenn wir als letzten Typus 
der Reservestoffbehalter noch das Laubblatt nennen, so kehren wir 
damit zu Bekanntem zurtick. Wir haben die Synthese von Kohle- 
hydraten in ihm besprochen und wahrscheinlich gemacht, dafi das 
Eiweifi, nicht ausschliefilich , aber doch in grofier Menge in ihm 
formiert wird; andererseits ist hervorgehoben worden, dafi eine Bildung 
von im Stoff wechsel weiterhin verwertbaren Fetten im Laubblatt kaum 
stattfinden dflrfte. Die Assimilate konnen nun, solange das Blatt 
noch wachst, sofort verwertet werden, oder sie konnen so rasch ab- 
geleitet werden, dafi es nicht zu einer Ansammlung kommt. Fttr ge- 
wohnlich aber werden die Assimilate oder, genauer gesagt, der Ueber- 


8) Vgl. Schulze 1904 Versuelisstat. 69 331. 

9) Schulze 1882 Versuchsstat. 27 357. 

10) Shoeey 1897 zit. nach 1902 Rev. gen. hot. 14 283. 

11) Leclerc 1904 Rev. g^n. bot. 16 341. Schellenberg 1905 Ber. Bofc. 
Ges. 23 36. 
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scliiiB derseiben am Entstebungsort selbst zu Reservestoffen, die freilicli 
nicht lange diese Rolle spielen, sondern meist scbon in der anf ihre 
Biidnng folgenden Nacht wieder mobilisiert . werden nnd answandern. 
Fiir die Starke ist ja ausdrucklich auf solclie periodiscbe Entstehiing* 
nnd LSsung hingewiesen worden. Wenn wir jetzt diese .Erscbeinung 
nocbmals ins Auge fassen, so baben wir natnrgemafi nacb dem in- 
zwiscben Erorterten manche neue Frage aufzuwerfen. Vor allem wird 
es sicb darum bandeln, festzustellen, ob aucb im Blatt durch Enzyme 
die Mobilisierung der Reservestoffe besorgt wird. 

Den Nachweis, dafi Diastase (S. 259) im Blatt vorbanden ist, yer- 
danken wir Brown und Morris Diese konstatierten zngleich, daB 
in verscbiedenen Blattern bochst verscbiedene Diastasemengen vor- 
kommen. Sie bestimmten zu dem Zweck die Menge der Maltosej die 
mit dem Extrakt aus 10 g getrockneter und gepulyerter Pfianzen- 
substanz in 48 Stunden aus loslicber Starke bervorgebt. So fanden 
sie z. B. fiir Malz 634, fiir Pisumblatter 240, Lathyrusblatter 100, 
Tropaeolum 4 — 10, Hydrocbarisblatter 0,3 g Maltose. 

Im Vergleicb zum Malz ist also der Diastasegebalt der Blatter 
im allgemeinen gering: trotzdem sind mancbe BMter recbt diastase- 
reicb. Es besteben vielleicbt Beziebungen zwiscben dem Gebalt des 
Blattes an Starke und an Diastase, denn die untersucbten Leguminosen, 
die an diastatiscber Kraft dem Malz am nacbsten kommen, sind aucb 
besonders starkereich. Andererseits sind nicbt alle Zahlen als richtiges 
MaJB fiir das diastatiscbe Vermbgen der betreffenden Blatter zu be- 
tracbten: das so besonders scbwacb wirkende Blatt von Hydrocbaris 
diirfte seine Stellung am Ende der Reibe am meisten seinem groJBen 
Gerbstoffgebalt verdanken: Gerbstoff macbt namlicb die Diastase 
durcb Ausfallung unwirksam (S. 261). Aucb konnte Sjoberg keine 
Beziebungen zwiscben Diastasegebalt und Starkegebalt der Bobnen- 
blatter feststellen. Von auBeren Einfliissen, soweit sie nicbt scbon 
friiber besprocben wurden, sei nocb erwabnt, daB die Diastasewirkung 
nacb einer Angabe von Green, die freilicb von Emmerling^^) nicbt 
bestatigt wurde, durcb das Licbt gehemmt wird, so dafi also nachts 
eine starkere Verzuckerung stattfindet als am Tage. Aucb die Be- 
scbleunigung, welche die Diastasetatigkeit durcb Koblensaure er- 
fabrt^®), muB zu einer starkeren Zuckerbildung bei Nacbt fiibren, denn 
bei Nacbt enthalt ja das Blatt mebr Koblensaure als am Tage. In- 
wieweit durcb solcbe Einfliisse die Ueberlegungen betreffs der Menge 
der taglicben Assimilate wesentlicb beeinflufit werden, lafit sicb zurzeit 
nicht sagen. 

Durcb die Diastase wird im allgemeinen, wie wir geseben baben, 
aus der Starke Maltose gebildet, d. b. ein reduzierendes Disaccbarid, 

12) Brown u. Morris 1893 Journ. Obem. Soc. Trans. 57 458. Genauere 
Literaturzusammenstellung nnd Angaben xiber Darstellung der Blattdiastase bei 
FalTjABIN u. Porofe 1922 Biochem. Zeitscbr. 128 487. — Wenn Wortmann (1890 
Bot. Ztg.) und nacb ibm Vines (1891 Ann. of Bot.) nur im unfiltrierten Blatt- 
extrakt diastatiscbe Kraft fanden, so liegt das nacb Palladin daran, daB die 
Blattdiastase fast ausscbliefilicb an das Protopiasma verankert, nicbt frei im Blatt- 
gewebe vorliegt, 

13) Ueber Diastase in Knospen, Slattern usw, der Bobne: Sjoberg 1922 
Biochem. Zeitscbr. 133 218. Ueber Diastase in Pollen: Tischler 1917 Zeitscbr. 
f. Bot. 9 417. 

14) Green 1897 Fbil. Transactions B 188 167. Emmerling 1901 Ber. Gbem. 
Ges. 34 3810. Pincussen 1922 Biocbera. Zeitscbr. 128 268, u. 1923 134 

15) Mohr 1902 Obi. Bakt. II 8 600. 
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das bei der Hydrolyse iu 2 Molekule Glukose zerfdllt Wir er- 
wahntea oben, dafi der Zerfall der Starke bis zu Glukose fiihren kann; 
da handelt es sich um eine der Diastase beigemischte Alaltase. Eine 
solche ist fur die Hefe aucb ganz sichergestellt — Der Maltose steht 
der Rohrzucker nahe; er zerfSllt durch Hydrolyse in 1 Molekfll 
Dextrose und 1 Molekiil Lavulose. Eine solche Spaltung ist auch in 
der Pfianze vielfach nachgewiesen. Zunachst ist auf das Austreiben 
der Rubenknolle hinzuweisen, wo zweifellos der Rohrzucker in Invert- 
zucker verwandelt wird. Auch konnte das zu seiner Spaltung notige 
Enzym Saccharas.e mit Sicherheit in verschiedenen Pflanzenorganen 
konstatiert werden’®), so in der Zuckerrube, den Blattern von Tro- 
paeolum, in den Knospen von Bdumen, Gerstenkeimlingen, in Pollen- 
kornern; man kann also an einer weiten Verbreitung der Saccharase 
nicht zweifeln. Aber damit ist nattirlich noch lange nicht gesagt, dafi 
nicht anderwSrts Rohrzucker auch direkt verwendet werden kann. 
Wir mttssen also damit rechnen, dab eventuell aufier Dextrose und 
Lavulose auch noch Saccharose und Maltose als wandernde Kohle- 
hydrate auftreten i®) — wenn wir von anderen, wie Galaktose und 
Mannose, von denen noch wenig bekannt ist, ganz absehen. 

Das Vorkommen von Eiweibkbrpern in den Laubblattern kann 
man, wie Molisch^“) zeigte, sehr htibsch mittels der S. 239 '40 ge- 
nannten Farbreaktionen nachweisen, indem die vorher mit Alkohol ent- 
farbten Blatter sich mit Millons Reagens rot, mit Salpetersdure gelb. 
mit den Biuretreagentien violett fdrben. Am auffallendsten dabei ist, 
dab die Hauptmasse des makroskopisch demonstrabeln Eiweibes in 
den grunen Chloroplasten darin steckt, was bald darauf Lakon'^^) durch 
vergleichende Untersuchung weiber und griiner Partien panachierter 
Blatter bestatigte. Auch Mbyer^^) kam zu denselben Ei'gebnissen: 
es sind also die Chloroplasten, die das am Licht (S. 244) gebildete 


16) Fortaelbild der Maltose (nach Haworth ii. Leitch zit. nach Eueer): 
CH^OH CHOH-CH-CHOH-CHOH-OH O - 

- 0 --\O-H,0-CHOH.6H.CHOH-CHOH-dH 

Formelbild des Rohrzuckers (nach Haworth u. Law zit, nach Euler): 

HOCH, . OH(OH) . CH • CH{OH) . GH(OH) . CH 
HO-CH,- CHOH-OHOH-OH • C-CH,OH 


- 0 -' 

jjn Maltosemolekiil ist die eine Aldehydgruppe frei. Im Eolirzuckermolekiii sind 
beide gebunden. 

17) Ueber Vorkonimen von Maltase bei Phanerogamen s. Euler zit. S. 252 

Anm. 1, 152. — Vgl. ferner Willstatters Arbeiten hber Maltase : 1920 Zeitschr. 

t physiol. Chemie 110 232, 111 157; 1921 1J5 199. 

18) Vgl. Green 1901 Die Enzyme. Deutsch von Windisch. Berlin. 

19) Nach Euhland (1912 Jahrb. wiss. Bot. 50 200) tritt aus der Rubeiuvurzei 
der Eohrzucker ais solchp in die Stengel; seine hydrolytische Spaltung erfolgt erst 
in den Blattern und Bliiten. Aus dem Laubblatt dagegen ergie/^t sich ein 8trom 
von invertzucker (dem freilich Rohrzucker beigemiseht ist) in Stengel und Eube; 
dort erst wird Eohrzucker gebildet, Zweifellos ist demnach auch Rohrzucker wohl 
imstande zu wandern. 


20) 1916 Zeitschr. f. Bot, 8 124. 

21) 1916 Biochem. Zeitschr. 78 154. 

22) 1918 .Flora 111/112 85. 
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EiweiB in den grdnen' Teiien der Pfianze speicheni. Iiifolge von 
EiweiBspaitiing kann man auch Aminosauren in Blatterii nacliweisein 
und in verdunkeiten Pflanzenteilen hat man tiberall eine ilnhaufung" 
von Aminosauren beobaclitet Durch die Verdunkeiung wird ihre 
Entsteliung nicht beeinfluBtj wolil aber wird — wegen Mangel an 
KoMehydraten — die ■ Ruckbildung von EiweiB aus ilinen veiiiinderL 
nnd so erklart sich ihre Anhaufung. Auch aiif indirektem W 
wird man zu der Annahme einer EiweiBspaltung gefilhrfc. Es ist 
namlich bei einer Reihe von saftigen Pflanzenteilen das Vorkommen 
von proteolytischen Enzymen nachgewieseii, und diese dilrften wohl 
das bei der Assimilation gebildete EiweiB losen. Gegeniiber der 
ganz generellen Verbreitung der Diastase sind die Angaben iiber das 
Vorkommen von Proteasen in Laubblattern freilich nocli spaiiich. 
Ein Grand, an ihrer aligemeinen Verbreitung zu zweifein, liegt indes 
nicht vor. 

Mobilisiermig der Rcserveii. Die genannten Reservestoffe 
werden nun zu bestimmten Zeiten „mobilisiert“, d. li. aiis einer 
iinioslichen oder nicht diffundierenden Form in eine losliche und 
diffusible Form gebracht Die Bedeutung dieser Veranderung liegt 
darin, daB jetzt diese Stoffe von Zelle zu Zelle wandern konnen, und 
soiche Stoffwanderungen von den Ablagerungsstatten nacli den Orteii 
des Verbrauches sind in der Pfianze ungemein verbreitet. Fur die 
Kohle hydrate des Laubblattes ist der Nachweis der Auswanderung 
leicht zu ftihren, und es ist schon mehrfach auf diesen Prozefi hin- 
gewiesen worden. Ein am Abend mit Starke gefhlltes Blatt ist am 
nachsten Morgen, nacli einer warmen Nacht, starkefrei, wenn es an 
der Pfianze geblieben ist, verandert aber nach dem Abschneiden seinen 
Gehalt an Kolilehydraten wahrend der Nacht viel weniger^^). Das 
beweist klar die Existenz einer nachtlichen Auswanderung der Kohle- 
hydrate im normalen Laubblatt. Aber auch am Tage steht diese Aus- 
wanderimg nicht still. Die Kohlehydratmenge, die durchschnittlich 
pro Stunde aus einem Bohnenblatt auswandert, wird auf ca. 3 mg zu 
schatzen sein (vgl. auch Birch zit. S. 286 Anm. 38). 

Schwieriger ist der Nachweis einer allmahlichen Auswanderung 
sticks toffhaltiger Stoffe aus dem Laubblatt. Man kann aus den 
Erfahrungen DELiANOs schlieBen, dafi eine derartige Auswanderung 
existiert; denn dieser Autor konstatierte bei der Rebe, daB ein 
an der Pfianze befindliches Blatt im Laufe der Nacht 3,49 Proz. 
seines Frischgewichtes verier. Davon waren nur 1,86 Proz. Kohle- 
hydrate, also 1,63 Proz. Nichtkohlehydrate. DaB letztere stickstoff- 
haltige Substanz sind, ist sehr wahrscheinlich. Auch aus den Be- 
obachtungen Kosutanys kann man wohl auf eine soiche Auswanderung 
schlieBen, doch ware ein exakter experimenteller Beweis fiir sie sehr 
erwiinscht. 

Kosutajs’Y hat sorgfaltige vergleichende Studien iiber den Gehalt der 
Eebenblatter an N-Substaozen am Nachmittag und am Morgen vor Sonnenaufgang 
gemacht; leiderhat er aber seine Berechnungen nicht auf gieiche Blatt fiachen, 

23) BoRoniK 1878 Bot. Ztg. 36 801. Vgl. auch Golix 1917 E.ev. gen, hot. 
2^ 125. 

24) Vgl. Deleako 1911 Jahrb. wiss. Bot. 40 129. (Vgl. auch Schroedee 
zit. S. 195 Anm. 105.) 

25) Kosutany 1897 Versuchsstat. 48 13; man vgl. Czapek 1920 Biochemie 
der Pflanzen 2 302. 
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sondern aiif gleiches Trockengewicht bezogen; er fand auf 10G g Trocken- 
siibstanz : , 

Gesamt-N-Substanz BiweijS NiehteiTreii,^ 

am Nachmittag . . . . . 3,537 3,199 0,338 

am fmben Morgen . . . . 3,621 3,385 0,236 

Er will aus diesen Zahlen den SchluB ziehen, im Laufe der Naeht finde 
eine BiweiBbiidung aus NicKteiweiB (Salpetersaure, Aminosauren) statt, und der 
Gesamtstickstoff neb me zu. Dieser SchluB scbeint uns aber nicbt sticbbaltig. 
Wir wollen versuchen, seine Angaben einer Umrecbniing auf gleiche Blattfiacben 
ZU unterzieben, indem wir die von Sachs gefundenen Werte fiir den Gewicbts- 
verlust der Blatter von Heiiantbus und Cucurbita wabrend der Nacbt zugrunde 
legen. 

am Abend am Morgen 

1 qm Heiiantbus (Trockensubstanz) wiegt 80,44 g 70,80 g 
1 „ Cucurbita „ „ 59,92 „ 51,2 2 „ 

zusammen 140,36 g 122,02 g 

Also im Mittel 1 qm Biatt-Trockensubstanz : 70,00 „ 61,00 „ 

Wenn 70 g trockene Blattmasse am Abend die gleicbe Flacbe einnebmen wie 
61 g am Morgen, dann entsprecben 100 g am Abend 87 g am Morgen; mit anderen 
Worten, eine bestimmte Blattflaebe verliert dureb Auswanderung an Assimilaten 
wabrend der Nacbt 13 Proz. ibres Trockengewicbtes. Nebmen wir fiir die Rebe 
in Kosijtanys Versuchen, urn mit runden Zablen zu recbnen, bloB einen Verlust 
von 10 Froz. an, so entsprecben 100 g am Nachmittag 90 g Blattsubstanz am 
Morgen; somit ware auf gleicbe Blattfiacben bezogen Kosutanys Tabelle in folgende 
Form zu bringen:. 

Ges.-N-Substanz EiweiB NicbteiweiB 
eine bestimmte Blattflaebe entbalt nacbm. . 3,539 3,199 0,338 

dieselbe Blattflaebe entbalt morgens . . . 3,259 3,047 0,212 

Bei einer solcben Kalkulation ware also auf Auswanderung stickstoff- 
baltiger Substanz wabrend der Nacbt und nicbt auf deren Zun abme im einzelnen 
Blatt zu seblieBen, und man miiBte sicb vorstellen, daB sowobi EiweiB als Amino- 
sauren sich an der Auswanderung beteiligen, ersteres vermutlicb nach stattgehabter 
. Hydrolyse. ■: 

Es ist zu bedauern, daB Schulze und Schutz^^% denen wir eingebende 
Studien iiber die stofflicbe Veranderung des Laubblattes wabrend des Sommers 
und wabrend des einzelnen Tages verdanken, die Blatter stets nur am Morgen und 
Abend des gleicben Tages untersuebtbaben. So geben diese mubevollen Unter- 
suchungen leider keinen AufschluB iiber die nachtliche Auswanderung, — Mitteis 
der oben genannten makroskopiseben BiweiBprobe gelingt es nicbt, eine Verminde- 
rung des EiweiBgebaltes der Blatter w^rend der Nacbt nachzuweisen, gleicbwobl 
ist nicbt daran zu zweifeln, daS friib der EiweiBgebalt der Blatter ileiner ist 
als abends, denn bei langerer Verdunkelung der Blatter werden die Cbioroplasten 
unter Scbwund des Stromas kleiner und kl einer und die EiweiBproben zeigen ge- 
ringeren Gehalt an diesen Stoffen an — - Sebadigungen die wieder beboben werden 
konnen, wenn der Lichtentzug nicbt zu lange angedauert bat. Dieser Abbaii der 
Cbioroplasten geht besonders scbneil vor sicb, wenn die Blatter an der Pfianze 
sitzen und der SproBgipfel, der die Nahrstoffe an sicb saugt, nicbt abgescbnitten 
worden ist. Aucb bei der naturlichen Vergilbung der Blatter gebt der EiweiB- 
abbaii dem des Cbloropbylis paralleL und scblieBlicb kann das Stroma ganz 
sebwinden. 

Wir kommen damit zu der viel behandelten Frage, welcbe Stoffe kurz vor 
dem Tod der Blatter aus diesen in die Pfianze zuruckgezogen und ihr so ge- 
rettet werden. Wir verweisen wegen der umfangreicben alteren Literatur auf die 
Studie Wehmers^^) und die Anmerkung und erwabnen bier nur, daB nach 

26) Schulze u. Schutz 1909 Versuebsstat. 71 299. 

27) Wehmer 1892 Landw. Jahrb. 21 513. 

28) Ramanjct 1898 Zeitsebr. f. Forst- und Jagdwesen, Ref. Bot. Ztg, 50 231, 
1912 Landw. Vers. 70 157 zit. nach Zeitsebr. f. Bot. 5 120. Tucker u. Tolleks 
1900 Journ. f. Landw. 48 39 (Stoffauswan derung aus Platanenbiattern). Fruwirth 
u. Zielstorfe 1901 Versuebsstat. 55 9. Schulze u. Schutz 1909 Versuebsstat, 
71 299. — Die letztgenannten Autoren betonen den Mangel einer Riickwanderung 
besonders fiir die Koblehydrate, N- und K-Verbindungen. Fiir die Pbosphorsaure 


283 , 


Die Verwenduiig , der Assimilate II. 

Swart VerbindtmgeH des ,K, N, P aus den Blattern ini Vergil bun ffsstadium 
.■zuriickgezogen werden. findet, dafi K schon vor dem ^^rwelkerij 

.N und P aber erst wahrend der Vergilbung, sprunghaft, aus den Blattern in die 
Pflanze zuriickwandern (Pappel); er schlieSt daraus, dafi P-baltige organisclie 
Stickstoffverbindungen, vielleicht Proteide, dauernd im Biatt gebildet werden und 
im selben MaBe abwandern, dajS endiich der Zustrom von Eohstoffen stockt, die 
Abwanderung aber nocb andauert und so eine Verarmung an den genannten 
:Stof fen , erfolgt. 

Viel ist auch die Frage erortert worden, ob man mit Stahl anzunehmen 
bat, da^ IST- und Mg-baltige Abbauprodukte des Chlorophylls aus den vergilbten 
Blattern ebenfalls in die Pflanze zuriickwandern. Nach Swart soil aber Mg nicht 
aus den Blattern abwandern, und auch die Zuriickziehung des N des Chlorophylls 
diirfte sich wegen dessen verhaltnisma^ig geringer Menge nicht lohnen*^^). 

DaB' bei diesen Fragen der Umstand, ob die Pflanzen ein- oder mehrjahrig 
:sind^2), ob die Blatter lebend abfallen oder am Stengel verdorren, daJS femer die 
Witterung von groBem EinfluB ist, ist kiar'^'*). 

Nunmehr ist auf einige physlkalisclie tJrsaclieii der Stoft- 
waBderung hinzuw’'eisen. Schon bei Besprechung der UntersnchuBgeii 
von Hansteen und Puriewitsch iiber Samenkeimung ist ein Grand- 
prinzip jeder Stoffwanderung in der Pflanze besprochen worden: die 
Diffusion. Ob diese von Zelle zu Zelle, oder aus der Zelle in ein 
Aufienmedium erfolgt, ist gleichgiiltig; notwendig fiir das Eintreten 
der Diffusion ist nur, dafi die Ldsung eines Korpers an zwei Punkten 
einen Konzentrationsunterschied besitzt. So erfolgt beim Eintauchen 
der Grasendosperme in eine groBe Wassermenge allmablich voll- 
kommene Entleerung, wahrend eine kleine Wassermenge bald so viel 
Zucker enthalt, daJB ein DiffusionsgeMIe nicbt mehr gegeben ist ; mit 
dem Mangel an Ableitung des aus StS-rke gebildeten Zuckers aber hort 
aucli die Starkehydrolyse auf, das Endosperm bleibt gefiillt. Ferner 
wird die Entleerung noch schneller als durch Verwendung einer 
kleinen Wassermenge durch Eintauchen der Reservestoffbebalter 
in eine Zuckerlosung sistiert. Die gleicbe Art der Entleerung fand 
Puriewitsch auch bei isolierten Kotyledonen, bei Knollenwurzein, 
Ehizomen, Zwiebein, sogar bei Zweigen. Vielleicht wird es auch bei 
geeigueter Versuchsansteilung gelingen, ein isoliertes, mit Assimilaten 
erfiilltes Laubblatt zur Entleerung zu bringen. Mit den genannten 
Reservestoffbehaltern gelang auch ein anderer, fur das Prinzip der 
Stoffwanderung wich tiger Versuch, fiir den sich die Endosperme des- 
halb nicht eignen, weil sie nach der Entleerung absterben. Wie be- 
merkt, kann man die Stoffableitung durch eine Zuckerlosung von ge- 
geben sie eine Abnahme im Herbst zu; diese erfolgt aber allmablich und hat nicht 
den Charakter einer Auswanderung unmittelbar vor dem Laubfall. Dagegen fand 
Eichter (1910 Versuchsstat. 73 457) wieder herbstiiche Entleerung; doch betont 
er, daB durch Witterungsverhaltnisse das MaB dieser Entleerung in den einzelnen 
Jahren sehr verschieden ausfallen kann. Vgl. ferner auch Stahl 1909 Zm Biologie 
des Chlorophylls. Jena. Tswett (1908 Ber. Bot. Ges. 26a 94) und Deleano (1907, 
1908 Univ. de Genfeve Inst. d. bot. Ser. 7 u. 8). Deleano tritt nicht niir fiir eine 
Eiickwan derung von Aschensubstanzen aus den Blattern in den Stamm ein, sondern 
•er findet sogar einen Uebertritt in den Boden. wie ihn schon Wilfarth 1906 
Versuchsstat. 63 1 beobachtet hat. Dazu Pfeiffer u. Eippel Anm. 32. 

291 1 Q 1 4 T)i RR Jena 

30) 1918 Zeitschr. i angew. Bot. 16 123. 1921 Biol. Cbl. 41 508. 

31) Kolkwitz 1919 Ber. Bot. Ges. 37 1. 

32) Pfeiffer u. Eippel 1921 Journ. f. Landwirtsch. 

33) Vgl. auch Montemartihi 1920 Atti ist, bot. Pavia 17 227. Ueber Abbau 
und Abwanderung von Proteinen in Blattern und Wiederaufbau im Eindenparenchym 
s. Kerh 1923 Beih. Bot. Cbl. 40 137, Osborke 1920 Journ. biol. Ckemie 42 1 (nicht 
gesehen). 
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eigneter Konzentration hindern; steigert man aber deren Konzentration, 
so findet nun der umgekehrte ProzeB statt, der Zucker dringt in den 
Reserrestoffbehalter ein und wird dort zu Starke. Die Tatsache ist 
im wesentliciien dieselbe, wie die S. 188 besprochene Starkebildung 
aus von auBen in Laubblatter eingefiihrtem Zucker. Hier ist sie aber 
aus zwei Griinden fiir uns von Interesse: einmal zeigt sie, daB die 
Riclitung des Stromes der Nabrstoffe durch die Konzentration an 
zwei verscbiedenen Punkten bestimmt wird. Ob Aiiswanderung oder 
Einwanderung von Stoffen in eine Zelle stattfindet, bangt wenigstens 
bis zu einem gewissen Grade von ibrer Umgebung ab; es kann also 
aucb gleicbzeitig an einer Zelle Aus- und Einstromen von Nabrstoffen 
stattfinden, wenn ibre Nacbbarzellen einerseits bobere, andererseits 
geringere Konzentrationen desselben Nabrstoffes aufweisen. Ebenso 
wie eine einzelne Zelle, kann dann aucb ein ganzes Gewebe, das 
zwiscben zwei anderen mit Konzentrationsdifferenz an Zucker liegt, 
vom Zucker durcbstromt werden, solange diese Differenz erbalten 
bleibt. — • Die Wiederfiillung entleerter Reserves toffbebal ter ist aber 
aucb nocb aus einem zweiten Grunde lebrreicb. Sie zeigt, daB zum 
dauernden Besteben des Diffusionsgefalles durcbaus nicbt immer 
dauernde Ableitung des gebildeten Zuckers (also eine sebr groBe 
Wassermenge in den Entleerungsversucben) notwendig ist; die Ab- 
leitung kann aucb durcb Speicherung bzw. Umwandlung ersetzt 
werden. In der Tat ware ja die Stoffbewegung in einen entleerten 
Kotyledo bald zu Ende, wenn dieser nicbt die Fabigkeit batte, den 
einstrdmenden Zucker in Starke zu verwandein und so fiir neue 
Mengen Platz zu scbaffen. Es bedarf kaum der Erwabnung, daB das 
angefilbrte Prinzip der Diffusion: Unterbaltung eines Gefalles durch 
Ableitung oder Speicherung, nicbt nur auf Zucker und Starke, bei 
denen es bequem nacbzuweisen ist, beschrankt ist, sondern daB es 
ebenso bei alien anderen Wanderstoffen wiederkehrt. Aucb ist das 
Prinzip schon bei der Besprechung der osmotischen Verbaltnisse der 
Zelle auseinandergesetzt worden. Die Pflanze hat aber verschiedene 
Mittel, ein Diffusionsgefalle zu unterhalten^^). Sie kann die Konzen- 
tration entweder einseitig steigern oder herabsetzen. Ein Laubblatt. 
das transpiriert, wird durch Wasserabgabe in den Zellen nahe 
der Spaltbffnung konzentrierteren Zellsaft bekommen als in den Zellen 
weiter innen in der Lamina; da aber infolge der Transpiration Wasser 
aus den GefaBen nachstrSmt, so muB dieses die Konzentration der 
inneren Zellen nocb weiter erniedrigen. In anderen Fallen sehen 
wir eine Konzentrationsverminderung durch Starkebildung ein- 
treten. 

Das Scutellum der Gramineenkeimlingo ist im reifeu Samen stiirbefrei; bei 
der Keimung bildet es Starke. Diese tritt aber in maximaler -Menge nicbt etwa 
am Ort der Zuokeraufnahme ein, sondern in einer gewissen Entfernung davon. 
Wenn bier bestimmte Zellen von Haus aus die Befahigung haben, friiber Starke 
zu bilden als andere, so scbeint in anderen Fallen diese Befahigung regula- 
toriseb veranderlicb zu sein. Als Eywosch an einem Pinusblatt einseitig die 
Kutikula entfernte tind so eine lokale Zuokerzufuhr ermdgliehte, trat maximale 
StarkebOdung ebenfalls an der Stelle des Blattes ein, die der Binwanderungsstelle 
des Zuckers diametral gegeniiberlag. — Als ein Beispiel fiir das umgekehrte 
Prinzip, Konzentrationsvermehrung an der Stelle, die den Ausgangspunkt fiir die 


34) Eywosch 1908 Bot. Ztg. 66 121; 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 5V1. Jonbs 
1912 Plant World. Scheoeder 1911 Flora 103 186. Vgl. aucb Molihch 1921 
Ber. Bot. Ges. 39 339 und Schroedeb-Horh- zit, S. 195 Anm. 105. 
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■'8toff wan derung bildet, erwahnen wir die Kotyledonen' manclier Pflanzen, z. B. 
Pisum (Fig. 40). Sie sind vor der Keimung gleiehmafiig mit Starke gefullt .Die 
•Losiing der Starke beginnt aber- iiberwiegend in der Peripherie: tier ist also dann 
die hohere Zuckerkonzentration gegeben und demnach erfolgt der Abstrom in der 
Eiehtung nach innen zii den Leitbiindeln. 

Das Diffusionsgefalle ist aber nicbt der einzige mafigebeiide 
Faktor bei der Stoffwanderuug. Ebenso wichtig ist die Permeabilitat 
des Plasmas- Wenn, alle Zelien in gleicber Weise die in iiinen anf- 
gestapelten Reservestoffe nacb auBen diffundieren iieBen, wie das in 
PuEiEwiTscHs Versuchen mit ReservestorfbehSiitern der Fall ist, mtifite 
ein Strom von Stoffen nach den Wurzeln und von ihnen aus in den 
Boden gehen; die Existenz der Pfianze ware uberhaupt unmoglich. 
Soli die Pfianze nicht alle Reservestoffe durch Diffusion verlieren, 
so dilrfen die AuBenwandungen, die mit Wasser in Beriihrung stehen, 
die Reservestoffe nicht durchlassen. Aller Wahrscheinlichkeit nach 
liegt diese Impermeabilitat zum Teil in der Hautschiclit des 
Protoplasmas, zum Teil aber auch in der Zeilliaut. Die Be- 
deutung gewisser Zellhaute fur die Verhindernng von Stoffaustritt 
aus den Pflanzen ist sowolil von anatomisclier (A. Meyek und seine 


§ 



Fig. 40. Kotyledon von PI sum sativum, Querschnitt. Epidermis, L Leitbiindei. 

Die sehwarzen Punkte stellen Starkekorner vor. Nach Rywosch. 

Schuler) wie von physiologiscber Seite^"^) hervorgehoben worden. 
Aus Wachters Untersuchungen geht hervor, daB Zwiebel und Etibe 
aus Schnitten, die in Wasser liegen, eine Menge von Zellinhalts- 
stoffen austreten lassen, wahrend aus den intakten Organ en im feucbten 
Boden ein nennenswerter Stoffaustritt nicht erfolgt. Es ist wenig 
wahrscheinlich , daB die Verwundung bier eine Veranderung der 
Plasmapermeabilitat herbeifiihrt, vielmehr ist anzunebmen, dafi bei der 
Zwiebel die wacbsbedeckte .Kutikula, bei der Eiibe der Kork hemmend 
wirkt. Da aber bei den jngendlichen Wurzeln die Zelliiaut sehr per- 
meabel ist, so muB da wohl dem Protoplasm a die Aufgabe ziifalien, 
einem Stoffverlust durch Exosmose vorzubeugen. 

Nun ist durch die Versuche von PuniEWrrsCH bekannt, dafi die Permeabilitat 
des Protoplasmas in sich entleerenden Reservestotfbehaltern veranderlicb ist; 
der Austritt von Zucker kann durch Salzlosungen gehemmt w^erden. WIchteh 
hat diese Verbaltnisse bei der Zwiebel genauer untersueht und gefunden, dafi die 
Entleerung, das Austreten von Glukose uberhaupt niemals eine voilstandige ist. 
sondern zum StilJstand kommt, wenn die In nen konzentration der Zeilen einen 
gewissen Wert erreicht hat. Dafi die Aufien konzentration ohne Eedeutung ist, 
zeigten sowobi Versuche mit versebieden grofien Mengen von Wasser, als auch 


35) WlCHTER 1905 Jabrb. wiss, Bot. 4-1 165. Brown 1907 Ann. of Bot. 
21 79. (Vgl. auch S. 45.) 
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solche mit Salzlosungen ; freilich war, wie bei Ptteiewitsch, eine Austrittshemmung 
durch Salzlosungen unverkennbar, ihre GroSe zeigte indes keine Beziekung zur 
Konzentration der Salze. AuBer Salzen batten bei Pueiew'ITsch aueb Sauerstoff 
nnd Chloroform Binflufi; Ozapek“®) konstatierte fiir Blattstiele ebenfalls eine Ent- 
leefungshemmung durch Chloroform. Die Moglicheit, da6 auch Ansisthetika eine 
Qualitatsveranderung der Plasmahaut herbeifiihren, mufi zugegeben werden (S. 36), 
es ist aber auch an eine waiter gehende Beeinflussung des Protoplasmagetriebee 
in der Zelle zu denken, womit dann die Annahme gemacht ware, dafi die Stoff- 
wanderung kein so einfacher ProzeB ist, wie man friiher geglaubt hat. 

Auch andere Griinde fuhren zu derselben Erkenntnis. Die Dif- 
fusion arbeitet viel zu langsam, urn die in der Pflanze statt- 
findenden Stofftransporte allein leisten zu konnen. De Vexes 
bat auf Stephans Berecbnungen aufmerksam gemacbt, wonach ein 
Milligramm NaCl, d. h. eines der am raschesten diffundierenden Salze, 
fast ein Jabr braucbt, urn sicb aus einer 10-proz. Losung einen Meter 
weit in Wasser hinein zu bewegen. Dieselbe Menge Kohrzucker wiirde 
2 V 2 Jahre, EiweiB gar 14 Jabre dazu gebrauchen. Wicbtiger sind 
Birch- Hiescheelds Versuche fiber die Ausbreitungsgescbwindigkeit 
von Salzen in lebenden Parenchymen ; LiNO,, dessen Ausbreitung 
sicb leicbt spektroskopisch kontrollieren laBt, wandert durcb Diffusion 
in 24 Stunden knapp 2 cm weit, Ammoniumkarbonat, da es das 
lebende Protoplasma leicbter durcbdringt, urn etwa 75 Proz. schneller. 
Erbohung der Konzentration des LiNOs bescbleunigt die Diffusion, 
aber docb nicbt in soichem MaBe, daB man an eine Diffusion durcb 
die Zellwande denken konnte, vielmebr ist ffir die Wanderungs- 
geschwindigkeit in diesen Versucben die Permeabilitat des Proto- 
plasmas maBgeblich. In abgetBteten Geweben findet denn aucb eine 
schnellere Wanderung als in lebenden statt, Alkohol wandert schneller, 
Methylenblau viel langsamer als die genannten Salze. Die Wanderungs- 
geschwindigkeit in der Querrichtung unterscheidet sicb nicbt wesent- 
licb von der in der Langsricbtung. 

Nacb dem Ausfall dieser Versuche kann man nicbt zweifeln, daB 
durch Diffusion solche Stoffmengen, wie sie z. B. in einer einzigen 
Nacbt aus dem Laubblatt auswandern (S. 281), nicbt befordert werden 
kOnnen. Die Auswanderung aus den Assimilationszellen zu den 
Bfindeln bin macbt zwar keine Schwierigkeiten, weil es sicb in den 
meisten Fallen um kurze Strecken und groBe Diffusionsflachen 
handelt**®). Bei der Stoffleitung auf groBe Entfernung aber, die in 
den Leitbabnen erfolgt, mfissen beschleunigende Momente existieren. 
Dabin gebort eine mechanische Miscbung, die durch StrBmungen 
innerbalb der Zelle vollzogen wird. Solche rasche Stoffbewegungen 
kommen z. B. infolge ungreicber Erwarmung verschiedener Teile der 
Zelle zustande, vielleicht auch infolge elektrischer Strome, die in den 
Pflanzen sehr verbreitet sind, so wie schlieBlicb durch Protoplasma- 
bewegung. DaB letzterer Vorgang die Diffusion beschleunigen kann, 
hat Bieebeeg^®) sehr anschaulich gezeigt. Auch konnen wir bemerken) 

36) CzAPEK 1897 Sitzungsber, Wien 106 I 117. 

37) De Vbies 1885 Bot. Ztg. 43 1. 

38) 1920 Jabrb. wiss. Bot. 59 171. 

39) Es ist au6erdem nicbt ansgescblossen , da6 die Diffusion der leicbter 
diffusibien Zuckerarten durcb die weniger diffnsibien etwas bescbleunigt wird 
(Rywosch 1911 Ber, Bot. Ges. 29 204). Tatsacblicb wandern wobl stets Gemische 
von Zuckern. 

40) Bterberg 1909 Flora 99 52. 
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da6 Zellen mit auffallend ■ schnellem Stofftraiisport, z. B. Pollen- 
schlaiiclie, eine nngewohnlich starke Plasmabewegueg aufweisen 

Solcke Vorgange diirften aber nach den Feststellungen von Biech 
niclit von allgemeiner Bedeutung fur die Fbrderiing der Stoffwande- 
rung sein; daJS zwiscken der Protoplasmastromung nnd Stoffwanderung 
ein Zusammenhang bestebe, hat auch Lakon schon 1914 geleugnet^^). 
Vielleicht kdnnten die Stoffe, welche in der Pflanze normalerweise 
wandern, durch eine weit groBere Diffusionsfahigkeit ausgezeichnet sind, 
als die in den Versuchen Birchs benntzen Stoffe, doch bleibt auch dann 
die Schwierigkeit, da6 sie nicht schneller wandern diirften als reines 
Wasser, nnd daB selbst die Diffusionsgeschwindigkeit von Stoffen, 
die dem reinen Wasser nichts nachgeben, nicht ausreichen wiirde, um 
die beobachtete Wanderungsgeschwindigkeit der Assimilate zu erklaren. 
Wir miissen diese Frage als der Klarung iioch bediirftig hinstellen 
und betrachten nun das anatomische Substrat der Stoffdiffusion und 
Stoffwanderung noch etwas naher: Jedenfalls sind die Tilpfel in 
doppelter Weise geeignet, einen Stofftransport von Zelle zu Zelle zu 
erleichtern. Einmal dadurch, daB die Membran hier tiberhaupt dtinn 
ist, andererseits durch die feinen Perforationen, die die SchlieBliaut 
durchsetzen. Da durch diese Kanale die Protoplasten der Zellen 
untereinander zusammenhangen, ware zundchst daran zu denken, daB 
geformte Teile des Plasmas oder Stdrkekornchen auf diesem Wege von 
einer Zelle zur anderen tibertreten kbnnten. Tatsachlich haben ja auch 
Miehe und Koenicke^^) durch Membranen sogar Zellkerne treten sehen, 
die zweifellos ihren Weg durch Plasmabrticken genommen haben; aber 
solche Wanderungen sind bei der Feinheit der Kanale nur unter hohen 
einseitigen Drucken mdglich, wie sie in der Natur kaum vor- 
kommen diirften; auch konnte Pfeffee^^) in eigens zu diesem Zweck 
angestellten Beobachtungen keinen Durchtritt von Plasma durch die 
Poren der TupfelschlieBhaut wahrnehmen. Wenn demnach fiir den 
Massentransport die Bedeutung der Plasmabriicken entfallt, ist sie 
fiir Diffusionsbewegungen offenbar sehr groB; das Plasma jeder Briicke 
wird aus Hautschicht und Innenplasma bestehen; wenn dann die 
Hautschicht dieselbe Impermeabilitat hat, wie sonst in der Zelle, so 
werden die Stoffe durch das Innenplasma diffundieren kbnnen. 

SiehrShren. Trotz der Tupfel stellt aber doch jede Querwand 
der Stoffleitung einen gewissen Widerstand entgegen, und so sehen 
wir diese in langen Zellen, in denen wenig Scheidewdnde zu durch- 
setzen sind, leichter von statten gehen als in kurzen. Das gibt uns 
Veranlassung, uns nach den Geweben umzusehen, die der Stoffwande- 
rung dienen. — Jede Parenchym zelle kann diese Funktion ausilben, 
und tatsachlich finden wir auch an bestimmten Stellen nur solche 
Zellen mit dieser Aufgabe betraut. Im Endosperm sind iiberhaupt 
nur Parenchymzellen vorhanden, ebenso fehlen andere Elemente an 
alien Vegetationspunkten. Es ist aber zu bedenken, daB die Vege- 
tationspunkte nur sehr langsame Wachstumsanderungen erfahren und 
dementsprechend auch keinen Anspruch auf rasche Stoffzuleitung 


41) Ueber die Beschleunigung der Diffusion der bei der phototropischen Reiz- 
ieitung wirksamen Heramungsstoffe durch Protoplasmastromung ygi. Beatje'EE 
1922 Zeitschr. f. Bot. 14 541. 

42) Ber. Bot. Ges. 1914 82 421. 

43) Miehe 1901 Flora 88 105. Koehicke 1901 Sitzungsber. Niederrhein. Ges. 

44) Pfeffee 1892 Studien zur Energetik. Abh. Sachs. Ges. 18 275. 
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maclien. Uiiterhalb von ihnen, wo lebhafteres Wachstum stattfindet, 
ist aber die Gewebedifferenzierung weiter vorgeschritten und finden 
sick Zellen, die offenbar der Leitung organischer Wanderstoffe an- 
gepaBt sind, die Siebrohren, die nicht nur durch grofie Langserstreckung, 
sondern auch durch partielle Resorption der Querwande in den Sieb- 
tupfeln besonders zu ihrer Funktion geeignet sind. Sie bilden be- 
kanntlich lange Strange, die neben den GefaBstrangen herlaufen und 
mit ihnen zusammen die „Leitbflndel“ konstituieren. Halten wir uns 
z. B. an die Entleerung eines Blattes, das tagstiber assimiliert hat, 
und untersuchen wir die Eolle, die die Siebrohren dabei spielen^ 
SoHiMPEE*") machte einen interessanten Versuch mit Plantago, bei 
dem man ohne groBe StOrungen die Leitbundel aus dem Blattstiel 
herausnehmen kann, wahrend das Blatt mit dem Stamm in Verbindung 
bleibt, und fand, daB auch ein so prapariertes Blatt im Dunkeln seine 
Starke in den Stamm ableiten kann; er glaubte in den ianggestreckten 
Zellen, die das Bttndel umgeben, in der sogenannten ,.Leitscheide“ 
die Leitungsorgane des Zuckers gefunden zu haben. Demgegenuber 
betont Czapek“), daB deren Leitfahigkeit nicht ausgiebig genug sei, 
urn den Kohlehydrattransport zu bewaitigen; dieser soH der Haupt- 
sache nach in den Siebrohren stattfinden. Als Beweis fhr seine An- 
sicht fuhrt Czapek einige Versuche tiber Ableitung von Starke in 
Blattstielen mit eingeschnittenen GefaBteilen und an Zweigen mit 
Rindenringelungen an. Zwar hat eine Nachuntersuchung durch 
Dee33ano “* ') ergeben, daB man aus diesen Versuchen keine bestimmten 
SchluBfoIgerungen fiber die Rolle der Siebrohren beim Stofftransport 
ziehen kann *®). DsLiANo kommt aber schlieBIich doch zu dem Re- 
sultat, daB die Leitbundel maBgebend ffir die Zuckerableitung aus 
den Biattern sind, er laBt es nur unentschieden, ob ihr Gefafiteil Oder 
Siebteil besonders wichtig ist. Ffir Czapeks Anschauung kann auch 
das Ergebnis einiger Beobachtungen von ScHNEiDEu-OKiiLLi-^”) an- 
geffihrt worden: In Apfelblattem, die von Minierraupen befallen 
worden waren, ist die Starkeableitung gar nicht gehemmt, wenn die 
GefaBe zerstort sind, dagegen stark, wenn der Siebteil auch nur zum 
Teil angegriffen ist. 

Enter ausdrflcklichem Hinweis darauf, daB diese Anschauung von 
der Rolle der Siebrohren hypothetisch ist, konnen wir uns folgendes 
Bild von der Wanderung der KoUlehydratc aus den Assimilations- 
organen machen: Der aus der Starke entstandene Zucker gelangt, 
nach Durchwanderung einiger Assimilationszellen und der Leitscheide’ 
in die Siebrohren, deren Trockensubstanz oft zu mehr als der Halfte 
aus Zucker besteht*®). In ihnen kann er durch mechanische Mittel, 
Stromungen aller Art, rasch auf weite Entfernungen geleitet werden! 
Es kann also unter Umstanden ein Siebrohrenstrang von mehreren 
Zentimetern oder Dezimetem Lange wie eine einzige Zelle funk- 


45) t^CHiMPEE 1885 Bot. Ztg. 43 756. 

46) Czapek 1897 Sitzungsber. Wien 106 1 117. 

47) Deleano 1911 Jahrb. wise. Bot. 49 129. Habekeaedt 1918 Physiol. 
Anat. 3. Aull. 365. 

48) Von ganz anderen Gesiohtspunkten aus ist Ruhlakd (1912 Jahrb. wiss. 
Bot. 60 200) neuerdings dazu gekommen, den SiebrOhren diese Funktion abzuspreehen. 
Er fand sie namlich (bei der Zuokerrube) nicht mehr permeabei fur Zucker als 
andere Zellen. 

49) Bchneidbe-Oeelli 1909 Cbl. Bakt. 11 24 158. 

.50) Kraus 1885 Abb. Naturf. Ges. Halle 16 16. 
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tionierenj er kann durch Diffusion am oberen Ende Zucker empfangen^; 
am unteren abgeben; ftir dessen Bewegung in der Mitte scbeinen: 
Protopiasmastrome nicht, in Anspruch geiiommen zu werden, da sie; 
in Siebrohren zu feblen pflegen ^^), wohl aber kann man an Massen- 
stromungen denken, die durch yerschiedenen und wechselnden Turgor- 
druck des umiiegenden Parenchyms erzeugt werden. An angeschnittenen 
Siebrohren bemerkt man ja tatsachiich durch Druck der Nachbarzelleii 
ein Austreten des Inhaltes. — Man darf aber nicht glauben, die 
Funktion eines Siebrohrenstranges sei nur in der Verbindung zweier 
entfernter Punkte zu suchen, in einer Verbindung nach Art einer 
Glasrohre; die Siebrdhren stehen in ihrem gesamten Verlauf seitlich 
mit den Parenchymzellen des Siebteiies in Austausch und geben jeden 
UeberfluB an Kohlehydrat an diese ab, die durch reichiiche Starke- 
bildung sich immer wieder zur Aufnahme neuer Stoffmassen bereit 
machen. Das Parenchym, das an die Siebrohren sich anschiieBt, 
wirkt wieder als Reseryestoffbehalter, und zwar, wenn wir uns an 
die Baume haiten, in einem doppelten Sinn. Einmal werden in ihm, 
wie in alien parenchymatischen Zellen der Markstrahlen, der Rinde 
und des Holzes, die fiir das nachste Friihjahr bestimmten Reserye- 
stoffe deponiert, dann aber — und dies nicht nur im Baumstamm, 
sondern auch in jedem Blattstiel — wird Starke auch als sogenannter 
transitorischer Reseryestoff im Siebparenchym abgelagert, d. h. der 
UeberschuB yon einstromendem Zucker wird aus den Siebrbhren 
weggefiihrt und kann zu Zeiten, wenn ein direkter Nachschub aus 
den Blattern aufhSrt, Verwendung finden. Solche transitorische 
Starkebildung begleitet iiberall die Zuckerwanderung/ einerlei ob sie 
in Siebrohren auf weite Entfernungen oder im Parenchym auf kurze 
Strecken stattfindet. Diese Starkebildung ist leicht yerstandlich, da 
sie dazu dient, das zur Erzielung yon Diffusion notige Konzentrations- 
gefalle zu unterhalten. 

Wenn so in die Siebrohren die Eohlehydratwanderung yerlegt 
wird, so werden damit diese Organe tiberhaupt zu spezifischen 
Leitungsorganen der organischen Wanderstoffe^'^^). Denn daB sie die 
Leitung des EiweiBes besorgen, hat schon Nageli angenommen, und 
hat dabei besonders auf die offene Kommunikation yon Glied zu 
Glied als ein Moment hingewiesen, das die Fortbewegung eines 
schwer diffundierenden Stoffes ermoglichen muB. Und auch heute 
noch belegen yiele Forscher (z. B. Habeklandt) die Lehre, daB die 
Eohlehydratwanderung im Leitparenchym, in den Siebrohren wesent- 
lich die des EiweiBes stattfinde, mit gewichtigen Griinden. 

Jedoch ist zu betonen, daB die Eigaung der Siebrohren zur Stoffleitung 
auf weitere Strecken im wesentlichen aus anatomischen Griinden erschlossen, aber 
experimentell nicht ausreichend gestiitzt ist. Birch fand in ihren schon genannten 
Versuchen, daB die Langsleitung von Lithiumsalzen in phloemhaltigem Parenchym 
nur eben so langsam erfolgt, als im siebrohrenfreien, trotz mannigfacher Variation der 
Versuchsbedingungen, und so drangte sich ihr die Frage auf, ob nicht vielleicht auch 
der Holzkorper, in dem ja notorisch Losungen anorganischer. aber auch organischer 
(S. 290j Stoffe in groBer Menge und mit groBer Geschwindigkeit in die Hohe gehoben 
werden, unter Umstanden zur Abwarts wan derung von Assimilaten benutzt werden 
kann. In der Tat zeigte sich, daB in beblatterten Achsen, deren Seitenzweige mittels 


51) Strasburger 1891 Ban und Verrichtung der Leitungsbabnen S. 363. 
Jena. Es ist nicht leicht zu entscheiden, ob in den Siebrohren der iotakten Pflanze 
■eine Protoplasmabewegung erfolgt oder nicht. VgL auch Makgham 1917 Ann. of 
Bot. 31 293. 

51a) Teodoresco u. Popesco 1915 Ann. sc. Jassy 9 215. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. I. 
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eiaer ScliEittflaehe aus einer Lithiumsalzlosuog schopfteB, bei starker TranspiratiGii 
der bebllitterten Telle eine Abwartswanderucg des Litbiiiin im Holz stattfiDcfet ; diese 
kann so sclineli vor sich gehen, daB im beblatterten Stamm bewurzelter, aiis eioem 
in einer gewisseui Hohe befindlichen Seitenzweig Litiiiumlosting scbbpfender Baume 
recht bald die Litbiumreaktion schon an der Stammbasis rtachweisbar ist. Die Ab* 
wartsbewegung des Litliiums findet in den Bahnen der Zweigspur des schopfenden 
Seitenzweiges statt und ist besonders dann sehr lebbaft, wenn sich auch nnterhalb 
der Ansatzstelle des Seitenzweiges transpirierende Blatter finden. Die Moglichkeit, 
daB in ein und demselben Holzkorper gegensinnige Stromiingen verlanfen, bedingt 
also die weitere, daB auf solche Weise Tielieicht auch Assimilate mit groBer Ge- 
schwindigkeit im Holz baaalwarts geschafft werden konnen, Besonders dann, wenn 
gewisse Zweige eines Baumes unter verschieden starkem Dampfdruckdefizit stehen, 
konnte in den Zweigen, die unter einem geringeren Dampfdruckdefizit stehen als 
andere, eine kraftige AbvTartsbewegung von Assimilaten im Holz erf olgen. Jeden- 
falls Bind hier Ansatzmoglichkeiten fiir weitere Versiiche gegeben. 

Erwahnt werden mag noeh, da6 auch Aschensubstanzen zum Teil 
in anorganischer, zum Teii in organischer Bindung dieselben Wege 
einschlagen wie EiweiB und Zucker, nachdem sie von der Wurzel aus 
zunachst mit dem Wasserstrom in der Pflanze aufgestiegen und teil- 
weise in andere Form iibergefiihrt worden sind. DaB die Siebrohren 
bei der Stoffleitung durch die Milchrohren unterstiitzt werden konnen, 
ist nicht wahrscheinlich ^'9- 

Es eriibrigt noch, auf eine umseitig schon gestreifte Erscheinung 
einzugehen, die in besonderer Deutlichkeit bei den Bitumen beobachtet 
worden ist. Wenn im Fruhjalir die Starke geldst wird, hat der Zucker, 
urn zum Ziel der Verwendung zu gelangen, oft Wege von vielen Metern 
Oder gar mehr als hundert Meter zuriickzulegen. Damit hangt es zu- 
sammen, daB er nicht oder nicht ausschlieBlich in den Siebteilen auf- 
steigt, sondern dem Wasserstrom in den GefaBen folgt, ahnlich wie das 
die von der Wurzel resorbierten Bodensalze tun. Diese Tatsache ist aus 
Ringelungsvei’suchen zu schlieBen, wie sie schon Th. Hartig^‘9 au- 
gestellt hat. Wahrend, wie oben erwahnt, eine solche Rindenringelung 
die Ftillung der basalen Stammteile mit Starke verhindert, sieht man, 
wenn sie nach deren Fuilung im Herbst angelegt wird, im folgenden 
Friihjahr die ganze Starke aus Holz und Rinde auch unterhalb der 
Ringelstelie verschwinden. Es kann nach A. Fischers tJntersuchungen 
kein Zweifel bestehen, daB die gebildete Glukose im Holzteil, und 
zwar in den GefaBen, zu den austreibenden Blattorganen geleitet wird. 
Und da der Transpirationsstrom das nach Metern leistet, was die 
Diffusion vielleicht nach Millimetern leistet, so sieht man den Vorteil 
ein, den die Pflanze aus dieser Einrichtung zieht. Da in den Blutungs- 
saften einiger Baume auch schon Amide und EiweiB gefunden worden 
sind, darf man annehmen, daB das stickstoffhaltige Material denselben 
Weg einschiagt wie die Kohlehydrate. 

Th. Hartio und xm AnschluB an ihn A. Fischer und STRASBUiiaER •'*•) 
sind indes noch welter gegangen. Sie behaupten, daB bei den Baumen die Auf- 


52) Kniep 1905 Flora 129, u. 1914 Rubber recueil 1 . Tobler 1914 Jahrb. 
wiss. Bot. 54 265. [Im Milchsaffe sind Btoffe, die bei Mangel an Bau- und Betriebs- 
stoffen Verwendung finden (EiweiB u, a.); Kautschuk ist ein Exkret; gegen Schnecken- 
fraB schiitzt Milchsaft vielfach nicht.] v. j>, Wolr 1915 Ref. Bot. Ztg. 7 43. (Be- 
teiiigung des Milchsaftes an der Wandbildung?) Sharples 1918 Ann. of Bot S2 247 
gchutzmittelfrage). — On-rek 1922 Bot Arch. 2 281, u. 1923 S 262 (Milchrohren als 
Ga-Speicher). SiMOH 1918 Beih, Bot CbL So 1 183 (Versiiche iiber Leitiing von Farb- 
stoffen in Milchrohren). Springer 1921 Sitzungsber. Akad. Wien i;30 lib 471. 

53) Th, Hartig 1858 Bot, Ztg. 16 332. 

54) Alpr. Fischer 1891 Jahrb. wiss. Bot. 22 73. 
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wartsbeweguiig der KohleBydrate im Friihjahr aii ascii liefilicli ini Holzkorper 
erfolge, dai in der Einde iiberhaupt nur Ab war tsbe.wegu o g stattfinden konoe. 
Die (iriiode, die dafiir ios Feld gefiihrt worden sind, scheinea nicbt gaoz stich- 
haitig ZE seioj und es ware moglich, ' dai eroeute Versuclie auch die Befahigung 
des Siebteils zur Leituog mobiiisierter Reservestoffe in der Eichtang iiach . oben 
nachweisen ; es erscbeint dies nm" so ' wahrseheiniicher, als in den Krautern End 
Standee die Gefafibahnen fiir die Aufwartsleitung der ReseiFestoffe nicBt in An- 
sprueh genommea werden sollen, und ein soldi prinzipielier UnterscMed zwiscBen 
■ hoizigen nnd krautartigen Teilen nicht recht verstaadiieh ware. 

Das Ziel icr Waiiderstoffc sind die Stellen der Pflanzey an 
denen ein lebhafter Verbrauch . von Stoffen stattfiiidei Je rasciier an 
der Verbrauchsstatte die Umwandlung der zuwandernden Stoffe vor 
sicE gehtj desto groBer bleibt das Diffusionsgefalie zwischen den 
Endpunkten der Bewegung, desto sciiiielier erfoigt die Bewegnng. 
xAber auch die Losung von Reservestoffen wdrd besclileuiiigt, wenn 
die Ableitung der geiosten Stoffe schneli von statten gelit. In der 
Natur sind niiE ganz' bestimmte Organe als Verbranclisstatten, andere 
als die Lieferanten derseiben gekennzeiclinet. Ein Stoff bedarf findet 
vor alien Dingen an alien Vegetationspunkten statt. Hier werden 
zwar nicht sehr groBe Stoffmassen in kurzer Zeit beansprnchtj dafiir 
aber findet andauernd Produktion von Zellen statt; dementsprechend 
sind Substanzen zur Ausbildung der Zell wand, des Protoplasmas und 
der Tiirgorstoffe- ziemlich das ganze Jahr durcli notig. ' Denn wenn 
bei' einem Baum aucli die S trec.kun g der diesjahrigen Triebe 
vielfach rasch vollendet ist und sich ganz auf Kosten vorjahrigen 
Materials voiizielien kann, so beginnt docli schon wieder friih im 
Jahre die Anlage der nachstjahrigen Knospen,;deren Entwick- ^ 
lung vielfach sogar den Winter hindurch langsame Dortschritte machen 
diirfte. Daneben ist das Kambium im Baume tatig, das zu lang- 
dauernder Holz- und Bastproduktion wiederum eines standigen Zu- 
flusses an Nahrstoffen bedarf. Sodann kommt nach der Blilte die 
xAusbiidung von Frucht und Samen und endlich die Fullung der Maga- 
zine in Wurzei^^) und Stamm, von unten beginnend und alimahiich 
nach oben fortschreitend. Ueberall sehen* wir als wandernde Materialien 
Zucker, EiweiB, Aminosauren auftreten, iiberall sehen wir die be- 
kannten Reservestoffe sich transitorisch oder fur langere Zeit aus 
ihnen biiden. Von den Baumen unterscheiden sich die einjahrigen 
Pflanzen nur darin, daB ihre Reservestoffabiagerung auf die Samen 
beschrankt ist, und der Unterschied zwischen Baumen und peren- 
nierenden Stauden liegt darin, dafi bei letzteren die Reservestoffe nur 
in unterirdischen Behaltern deponiert werden. 

Anfier den normalen Reseryestoffbehaltern konnen imter Umstanden auch 
andere Organe zur Magazinierimg von Reserven verwendet werden. Wenn wir die 
Vegetationspunkte entfenien, und dafiir sorgen, daS ihre Neubiidung unmoglich 
ist, konnen auch beliebige Stengel oder Biatteile zii AblagerungBzentren werden 
(vgl. die Versuche Voechtings Bd. 2 Kap. 2), Wenn wir Vegetationspunkte im 
Hungerzustaud, wachsen iassen, so konnen sie aus alteren Teilen der Pfianze Stoffe 
an sich reiBen, und zwar in solchem MaBe, daB die alteren Organe absterben (S. 282). 
Bei Dunkeikultur sieht man in der Tat haufig ein Wachstum der Spitze auf Kosten 
iilterer absterbender Blatter. Das gleuhe erfoigt bei Troekenkultur; alt, ere Teile 
vertrocknen, indem sie an jiingere das Wasser abgeben^®). In dieseo Fallen ver- 
wendet also die Ptlanze Stoffe, die man als Baustoffe und nicht als Reservestoffe 
zu' bezel chnen pflegt. 


55) Ueber Wanderung von Reservestoffen in Baumen behufs Versorgung der 
Wurzelsysteme s. Cujrtis 1920 Am. Journ, Bot. 7 28b. 

56) E. PiiiNGSHEiM 19u6 Jahrb. wiss. Bot. 48 89. 
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Wir haben jetzt zum AbschluB unserer Betrachtungen uber Stoff- 
wandlung und Stoffwanderung in der autotrophen Pflanze, die Ver- 
anderungen zu betracbten, die mit den Wanderstoffen an ihrem Ziele 
vor sich gehen. Am mannigfachsten sind diese Veranderungen jeden- 
falls dann, wenn die Wanderstoffe zu Bauzwecken verwendet werden. 
Man vergleiche nur die relativ einfachen KSrper, die wandern, im 
wesentlichen Idsliche Kohleliydrate, Aminosauren und Mineralstoffe, 
mit dem komplizierten Aufbau der Zellen, die aus ihnen bervorgehen. 
Ueber diese Stoffmetamorphosen sind wir noch wenig aufgeklart. 
Verstandlicher sind uns schon die Vorgange, wenn aus den Wander- 
stoffen wieder Reservestoffe werden, also im ganzen dieselben Sub- 
stanzen, aus denen sie hervorgegangen sind. Aber auch bier sind 
noch mancbe Fragen zu besprechen. Wenn z. B. aus der wandernden 
Glukose Reservezellulose wird, so kennen wir die naberen Umstande 
der Verwandlung nicbt; wir konnen nur sagen, die Veranderungen 
sind keine sebr groBen, und es ist eine Frage der Zeit, wann uns die 
Gbemie diese Vorgange ganz aufklEren wird. Nicbt so einfacb ist 
das mit dem EiweiB. Dies zerfallt ja in eine ganze Eeihe von 
Aminosauren. Findet die Keimung am Licbt statt, so kommt es zu 
keiner nennenswerten Anbaufung dieser Sauren, weil sie offenbar an 
den Verbraucbsstatten sofort wieder in EiweiB umgewandelt werden. 
LaBt man aber die Samen im Dunkeln keimen, so haufen sich diese 
Stoffe in solchen Mengen an, daB man ihrer viele nacb Ausfallen mit 
Alkobol in kristalliniscber Form unter dem Mikroskop wahrnehmen 
kann. Im Dunkeln sind also offenbar die Bedingungen zur EiweiB- 
regeneration nicbt gegeben, und desbalb ist Dunkelkultur oft verwandt 
worden, wenn es sich darum bandelte, die Aminosauren in grbBerer 
Menge zu gewinnen. Vergleicht man nun die im verdunkelten Keim- 
ling auftretenden Aminosauren mit denen, die bei der EiweiBzerspaltung 
durch Sauren oder Enzyme auBerhalb der Pflanze erhalten werden, so 
zeigen sich dabei mebrere auffallende Unterschiede. Betracbten wir 
zunachst, wie das Gemisch von Aminosauren verschiedener Pflanzen 
aussiebt. Die folgende Tabelle belebrt uns dariiber®’); sie gibt an, 
wieviel Gramm von jeder Substanz aus 100 g EiweiB gewonnen 


worden sind: 

Lupinus (Conglutm) 

Picea exceisa 

Cannabis ■ (Edestin) 

Glykokoll . . . 

. . . 0,8 

0,6 

• 3,8 

Aianin .... 

. . . 2,6 

1,8 

"3,6'' vv'; 

Aminovaleriansaure 

. . . 1,1 

yorhanden 

6,2 

Leucin .... 

. . . 6,75 

6,2 

14,5 

Proliii .... 

. . . 2,6 

2,8 

1,7 

Phenylalanin 

... 3,1 

1,2 

2,4 

Glutaminsaure . 

. . . 6,5 

7,8 

14,5 

Aspar agin same . 

. . . 3,0 

1,8 

4,5 

Tyrosin .... 

. . . 2,1 
. . . vorhanden 

1,7 

2,1 

Cystin .... 

0,25 

1,0 

Histidin .... 

. . . 0,65 

0,62 

1,1 

Arginin .... 

. . .6,6 

10,9 

14,2 

Lysin .... 

... 2,1 

0,25 

1,0 

Tryptophan . 

. . . yorhanden 

vorhanden 

vorhanden 

Amnoioniak . 


,■ t) . . 

2,3 


57 ) OsBOENB 1910 Brgebn. d. Physiol. 10 47 . Dakijst gewann aus 100 g Gelatine 
91,3 g „Bausteine“. Theoretisch miihte man daraus etwa 110 — 120 g gewinnen, da 
die Spaltung mit Wasseraufnahme verbunden ist, s. Kossel zit. S. 240 Anm. 31 . 
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Es , zeigt sichj daB uberall die gleicheri Aminosauren aiiftreten, 
doch’iii wechselnder Quantitat; dieses Resultat erfabrt kaiim eine 
Veranderungj wenn wir auch andere Eiweifistoffe noch hinzunelimen. 
Die gleichen, Aminosauren — mit Ausnahme Yon Plienylalanin — 
wurden aber aucb bei der Trypsinverdauung erbalten; soviel uns 
bekannt, feblt es aber bier an quantitativen Angabenj die tibrigens auch 
bei der Saurebydrolyse zum Teil mebr den Cbarakter von Schatzungen 
baben. In der etiolierten Pfianze sind diese Aminosauren mit Aus- 
nahme von Giykokoli und Alanin ebenfalls enthalten, aber sie treten 
in ganz anderen Proportionen auf, und statt der Glutamins^ure und 
Asparaginsaure finden sicb deren im EiweiB nur sparlich vorgebiidete 
Amide, das Glutamin und Asparagin. Diese Amide baufen sicb vielfach 
sehr stark an; so kann das Glutamin, das namentlicb bei Curcurbita, 
Ricinus und Gruciferen gefunden wurde, 2 V 2 Proz. der Trockensubstanz 
ausmachen, wahrend das bei Papilionaceen, Gramineen und anderen 
Pflanzen gefundene Asparagin bis zu 20 Proz. der Trockensubstanz 
bildet. (DaB aucb anlaBlicb des EiweiBaufbaues aus den Wurzeln 
gebotenen Ammoniumsalzen und N-freiem organiscben Material sicb 
diese Amide als transitoriscbe Reservestoffe anbaufen konnen, ist 
S. 248 ausgefiibrt.) Es ist ausgescbiossen, daB alles Asparagin durch 
Amidierung der im EiweiB vorhanden gewesenen Asparaginsaure 
entstebt, denn es Idfit sicb zeigen, daB in dem MaBe, als Asparagin 
auftritt, andere Aminosauren verschwinden. Mit dem Verschwinden 
dieser und nicht etwa mit der fortschreitenden Hydrolyse des Eiweifies 
gebt die Asparaginbildung parallel. Dies zeigt z. B. der Vergleicb 
einer Analyse von 1-wochigen Pisumkeimlingen mit solchen von 
3 Wocben. 

Leucin Tyrosin Arginin Asparagin 

1 Woche: reichlich sparlich vorhanden feblt 

3 Wocben: viel weniger verscbwunden fast verscbwunden sebr reicblicb 

Ferner konnte Schulze in den Kotyledonen der Lupine nur 
Arginin und Monoaminosauren, aber kein Asparagin auffinden, 
wabrend letztere Substanz sicb in der Keimacbse anhauft; ent-' 
sprechend feblt in den Kurbiskeimblattern das Glutamin, das sicb im 
Stengel reicblicb ansammelt 

Bebufs Bildung von Asparagin und Glutamin aus den verscbwin- 
denden Aminosauren, z. B. Leucin, Tyrosin muB aus diesen Ammoniak^^) 
abgespalten werden und bierauf erst konnen sicb die Amide aufbauen. 
Die Bildung dieser ist also bereits wieder ein syntbetiscber ProzeB^^^), 
bei dem irgendwelche N-freien Stoffe beteiligt sein durften. Sind 
diese in geniigender Menge vorhanden, wie in der beleuchteten Pfianze, 

58) Schulze 1906 Landw. Jahrb. 25 621. Peianischkikow 1904 Ber. Bot. 
Ges. 22 35. Vgl. aucb die S. 248 zit. Literatur. 

59) Schulze 1898 Zeitscbr. f. physiol. Obemie 24 18; 30 241; 1907 Ber. Bot. 
Ges. 25 213. Kiesel (1909 Zeitscbr. f. physiol. Obemie 60 453) bat reicblicb 
AmmoniakbilduDg bei A utolyse gefunden. 

60) Bei Ricinus treten die sonst iiblicben Mon aminosauren bei der Keimung 
nicht auf. Statt ibrer findet sicb Ricin, das einen Pyridinkern entbalt. Zweifellos 
ist es aus EiweijSabbauprodukten durch Synth ese entstanden. Es ist wahrsebein- 
bcb, daiB damit ein Scbliissel zum Verstandnis der Alkaloide gegeben ist, von denen 
mancbe sicb gleicbfalls durch einen Pyridinkern auszeicbnen. Aucb Alkaloide mit 
anderen Kernen durften, wie scbon ausgefiihrt wurde, von BiweiiSspaltungsprodukten 
berzuleiten sein, Nacbtr, Anm.: Baly 1923 Ref. Zeitscbr. f. Bot. 15 662. 
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so wird das entsteliende Ammoniak sofort zu Eiweifi weiter ver- 
arbeitet Zu einer Asparaginansammlung kommt es am Liclit niclit, 
weii am Liclit reichlich Koklebydrate entstehen und das Licht so 
die Eiweifibildting begtinstigt Das im Dunkeln gebildete Asparagiii 
kann aucb ■ nachtraglich noclij wenn die etiolierte Pflaoze ans Licht 
gelangt, nach Desamidierung in EiweiB iibergefiihrt werden. 

Dafi aber nicM nur die Bildung vod Eiweifi aus Aminosauren, sondern aucii 
die Syn these von Asparagin bzw. Glutamin aus dem beim Eiweifizerfail gebildeteii 
Ammoniak im Dunkeln an die Bedingung gekniipft ist, daS quaiitativ und qiian- 
titativ zuiangliche Mengen von N-freien Reserven in der Pflanze gestapeit sind, 
wundert uns nicht zu horen, da wir wissen, da3 gleiches auch gilt fiir die Bilduug 
dieser •Amide aus von aufien zugefiihrten Ammoniumsalzen (S. 248). Bxjtke- 
sab, dafi in Lupinen, die bis zur volikommenen Eischopfung der KoMe- 
hy drat reserven im Dunkel geziichtet wurden, sehliefilich keine Neubildung von 
Asparagin mehr erfolgte, vielmehr, falls Sauerstoff und damit Gelegenheit zum 
oxydativen Abbau geboten war, Asparagin unter lebhafter Ammoniakbildung zer- 
fiel und jene uns schon bekannte Vergiftung durch Ammoniak eintrat. Zugabe 
von Zucker zum Kulturmedium schiitzte das Asparagin und schrankte die Ammo« 
niakbildung ein. Auch Arginin kann unter abnliehen Umstanden Ammoniak 
liefern, indem diese Diaminosaure in Ornithin und Harnstoff zerfallt und letzterer 
durch Urease zu Kohlensaure und Ammoniak verseift wird. 

Was nun die stickstoffreien Stoffe betrifft, die als Baustoffe neben NH., fiir 
die Asparaginsynthese notig sind, so denkt Smirnow*';’) in erster Linie an^ 6ern- 
steinsaure, bzw. ihr Monoxyderivat Aepfelsaure, zwei in den PfJanzen weit ver- 
breitete Sauren, die ihrerseits aus Zucker entstehen konnen. Sie wiirden eventueli 
in die entsprechende Ketosaure (Oxalessigsaure) xibergehen und diese dan n reduktiv 
aminiert und zu Asparaginsaure werden (S. 248). Ob die auiierdem behufs Asparagin - 
bildung notige Einfiihrung der Amidognippe vor oder naeb der Aminierung erfolgt 
Oder ob je nach Umstanden das eine oder andere erfolgen kann, weii® man nicht. 
Unter alien Umstanden mussen die neben Ammoniak gebotenen, zur Asparagin- 
synthese notigen Stoffe einmal die erforderlichen Bausteine hergeben, sodann aber 
auch die fiir die Syn these erforderiiche Betriebsenergie liefern. 

Am auffallendsten treten uns die Synthesen von Reservestotfen 
aus den wandernden Abbanprodukten in den reifenden Samen ent- 
gegen. In sie ergiefit sich ein Strom von Zucker, Aminosa,uren und 
Nahrsalzen, aus denen Starke, Reservezellulose^’^), EiweiB und unter 
anderem die organischen Phosphorverbindungen aufgebaut werden. 
Da nun die reifenden Samen — wie Autolysen beweisen • — die gleicheii 
Enzyme besitzen wie die keimenden, so liegt der Gedanke nahe, daB 
alle diese Enzyme auch sy n the tisch wirksam sein konnen 

Neben der Regeneration von EiweiB nnd Polysacchariden aus 
ihren Zerfallsprodukten hat uns hier noch die Bildung? des Fettes in 
Samen zu beschaftigen. Wohl findet es sich auch in den Vegetations- 
organen, und nach gewissen Angaben in der Literatur ware zu ver- 
muten, daB es auch in diesen als Fett oder nach vorheriger Spaltung 
in Glyzerin und Fettsaure wandere; daB aber die ganze Masse von 
Fett eines Samens als solche eingewandert sei, ist ausgeschlossen, 
Vielmehr sieht man zu den fetthaltigen Samen dieselben Stoffe 


61) Pfeffer 1873 Monatsber. Berl. Akad. 780. 

62) BAUCKA-IWAJirowSKA 1903 Bull. aead. Crac. Goulewski 1903 Bull. acad. 
Crac. 8. 313. 

63) Zit. S. 248 Anm. 62. Lupinensamen enthalten viei EiweiiS, wenig KoMe- 
hydrate (galaktosehaltige ReservezeJlulose). — Anaesthetiea hemmen in Keimliogeu 
gieichfalls die Asparaginbildung undNHg tritt unter Zerfall der Aminosauren auf, 

64) Smirnow 1923 Biochem. Zeitschr. 137 1. 

65) Schulze u. Godet 1909 Zeitschr. f. physiol. Chemie 61 279. 

66) Zaleski 1907 Ber. Bot. Ges. 25 58 u. 360; 1911 Beih, Bot. Cbl. 27 (I) 63. 
(VgL auch S. 266.) 
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waiiderriy wie Z11 ' den fettarmen, aiso Koliieliydrate, oder z. B* 
bei der Olive Man nit, von dem aiich sonst bekannt ist,: dafi er 
Kohleiiydrate ersetzt. Ancli fiuden sich in alien feitreiclieii Samen 
in der Jngend reichliche Mengen von Stdrke, nnd erst im Moment 
der Reife tritt an ihre Stelle das fette Oel. Dies gescliieht nicbt in 
der Weise, dal 3 man annehmen konne, die Starke werde veratmet. 
in Wasser mid Kohlensaure umgewandelt, nnd . Fett :Wandere von 
anfien ein; vielmelir mnJS das Fett aus der Starke hervorgelien, 
nnd man siebt es tatsachlich auch an nnreif abgetrennten Samen aiif- 
treten, bei denen eine Einwanderung von aiiBen nnmoglich ist So 
wie wir frilher bei der Keimung des Samens eine Verwandlnng der 
Fette in Koblehydrate konstatierten, so seben wir jetzt, daJB bei der 
Samenreife Starke in Fett umgewandelt wird. Ancb in Oelsamen, 
in denen infolge von Einquellen in Wasser sich Starke ans Oel ge- 
bildet batte, geht beim Wiederanstrocknen diese Starke wiedermn in 
Oel uber. „Das Wasser ist eine Bedingung des Gleichgewicbts im 
System Oel Starke“ Vom cbemischen Standpnnkt atis ist diese 
Verwandlnng eine aufierordentlicb tiefgreifende: die Entstebnng eines 
sebr sanerstoffarmen Korpers aus einem relativ sanerstoffreichen. 
Die Vorstellungen, die die Chemie sich von der Bildnng von boheren 
Fettsauren aus Kohlehydraten machen kann, mbgen bei Neubeeg nnd 
Aeinstein nacbgeseben werden: Durch die Tatsache, da6 Butylgarungs- 
erregende Bakterien in Reinkultur aus Zucker Butters^ure (C4H802),‘ 
Kapronsaure (CeHioO^), Kapryls^ure (CsHkjO^), Kaprinsaure (O10H20O2) 
machen, durch den Befund ferner, daB im Stoffwecbsel der genannten 
Bakterien Acetaldehyd auftritt, hat die auf Fitz zuruckgebende An- 
schauung, daB aus Zucker zuerst Acetaldehyd entstehe, der sodann 
durch fortgesetzte Aldolkondensation, oder auch durch Kondensation 
von Acetaldehyd- und Brenztraubensauremolekdlen die lange G-Kette 
der hbheren Fettsauren hilde, neue Stutzen gewonnen. — Aus der 
Beobachtung, daB gewisse Schlauchpilze (Endomyces) bei Zufuhr von 
Alkohol, Acetaldehyd, Aldol, der „ Verfettung^‘ verfallen, schlieBen 
Haehn und Kinttof^^), daB im Stoffwecbsel dieser Pilze Alkohol zu 
Acetaldehyd oxydiert wird, dieser dann Aldol (CH3CHOHCH2CIIO) 
bildet, aus welch em Korper sodann der ungesattigte Aldehyd der 
Sorbinsaure (CH3CH = CH— GH = OH— OHO) hervorgeht Drei 
Molekiile dieses, miteinander aldolisiert, kbnnten die C-Kette der 
‘Stearin- und Oelsaure, zwei Molekiile unter Vereinigung mit einem 
Molekiil Aldol aber die G-Kette der Palmitinsaiire bilden. Auch bei 
griinen Pflanzen kann Acetaldehyd der „Elementarbaustein^^ der Fette 
sein, der bei diesen aus Zucker tiber Brenztraubensaure als Zwischen- 
glied hervorgehen kbnnte, Nahe verwandt mit diesen Anschauungen 
sind die alteren von Gtjetius und Feanzen^^), daB sich aus dem 
von ihnen in griinen Blattern gefundenen Hexylenaldehyd durch Ad- 
dition von Glykolaldehyd, der seinerseits aus Formaldehyd entstehen 
soli, und ‘durch Reduktionen sowie Sauerstoffverschiebungen Fett- 
sauren bilden konnten. — Die Wahrscheinlichkeit, daB hbhere, un- 

67) Pfeffer 1872 Jahrb. wiss. Bot. 8 485. 

68) Ltodegardh 1914 Jahrb, wiss. Bot. 5S 421. „ 

69) Likdjstee, Zeitsehr. f. techn. Biol. 7—9. Haehn 1921 ebeiida 9 21y. 
1923 Ber. Chem. Ges. 56 439. Nexjbebg u. Arinsteik 1921 Biochem. Zeitsehr. 
117 269. 

70) 1912 Ann. d. Ohemie S90l 114* ; 
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gesaltigte Aldehyde, deren hSchste, im Blatt nachgewiesene Glieder 
mindestens der Cig-Eeihe angeheren, mit der Fettsynthese zusammenr 
hangen, betont Fsanzen ”) neuerdings wieder. — Ob man nun wirk- 
lich Acetaldehyd als Ausgangspunkt annehmen will oder keinen 
so weitgehenden Abbau des Zuckermolektils postuliert ’’2) , jedenfalls 
mtlssen nach der Synthese der C-Kette Reduktionen von CHOH 
zu OHj-Gruppen stattfinden, die sich Wieland ^^) als eine Kette 
von aufeinanderfolgenden Wasserentziehungen und Wasserstoff- 
anlagerungen vorstellt, nach folgendem Schema : 



-CHOH-CHOH- — HsO - -CO-CHa + H,->C-CH2 - H,0 - 

'^OH 

-CH = CH- + Ha -OH 2 -CH 2 - 

Aiif alie FM,lle mussen zuerst die Fettsauren und das Glyzerin ge- 
bildet werden; diese treten dann zu Fett zusammen 

Fett ill Baiimeii. Auch in manchen Baumen tritt oft reichlicii 
Fett aul Fischer unterschied Starke- und Fettbaume. Erstere, 
z. B, die Ulme, fuhren wahrend des Sommers im Holz und in der 
Rinde reichlich Starke, die im Winter im Holzkorper erhalten bleibt, 
in der Rinde aber yerzuckert wird. Fettbaume sind solche, die im 
Sommer ebenfalls in Holz wie Rinde Starke fuhren, im Winter aber 
schwindet bei ihnen nicht nur in der Rinde, sondern auch im Holz 
die Starke, statt dieser tritt Fett auf, in der Rinde daneben auch 
Zucker (Kiefer, Fichte, Erie, Birke, bestimmte Weiden, Eberesche). 
Zwiscben Fett- und Starkebaumen stehen solche, bei denen die Starke- 
auflosung im Winter nur unvollstandig ist Uebrigens ftihren typische 
Fettbaume auch im Sommer reichlich Fett 

Im einzelnen kann man sich auf Grund der Literaturangaben kaum ein ge- 
naues Bild von der Bedingtheit dieser Stoffwandlungen inachen. Wahrend es 
keinem Zweifei unterliegt, daS die Verzuckerung der Starke unter dem EinfiiiB 
der winterlichen Kalte erfolgt, ist keine Binigung dariiber vorhanden, inwieweit 
die Fettbildung durch aufiere Faktoren bediogt wird und ob sie auf Kosteii der 
schwindenden StSrke erfolgt, oder ob unbekannte Stoffe das Material zur Fettbildung 
geben. Bine Zeitlang nahm man mit Niklewski an, daS iediglich fiir die Urn- 
wandlung von Zucker in Starke bzw. umgekehrt der Einflu^ der Temperatur malB- 
gebend sei, die Fettbildung sollte „aus inneren Griinden" in Abhanijigkeit von der 
vegetationsphase erfolgen und von der Kohlehydratwandlung verhaltnismaSig un- 
abhangig sein. Weber schob dann auch fiir die Um wandlung von Starke in 


71) 1921 Zeitschr, f. physiol. Ghemie 112 301. 

72) B. Fischer (Faraday lect.) nahm Verkettung von Hexose- oder Hexose- 
und Pentosemolekiilen behufs Fettsaurebiidung an. 

73) 1922 Ergebn. d. Physiol. 20 477. Vgl. noch Ivahow 1912 Beih. Bot. Cbl 
28 I 159. 

74) In den Blattern immergrtiner Baume (Taxus u. a.) findet sich gelegent- 
lich ein Korper, der schon als Fett angesprochen worden ist. In Wirklichkeit 
handelt es sich dabei um ein Sekret, das mit dem Alter der Blatter zunimmt. 
A. Meyer 1918 Ber. Bot. Ges. 86 5. 

75) 1890 Jahrb. wiss. Bot. 22 73. Die Fettbildung soli erhohten Kalteschutz 
bedingen. Fettbaume kommen vorwiegend in kalteren Gegenden vor. (Naheres 
bei Ahtevs.) ~ Nach Tuttle (1919 Ann. of Bot. 83 201) werden immergriine 
Blatter im Spiitherbst entstarkt und fuhren dann Oel(?). Temperaturerhohnng lafit 
Starke regenerieren. 

76) 1905 Beih. Bot. Cbl 10 I 68. 

77) 1909 Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien 118 I 967. 
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Zucker. die; Bedeutung innerer' 'Faktoren in den Vordergrand. Antevs aber 
neigtj wie es schon Fischee getan hatte, dazu, einen innigen ZusammenliaDg 
zwiscben Starkescliwiind nnd Fettbildung in Fettbaumen anzuneliinen, weicbe Stoff- 
nmwandiiing dnrcli ein Ineinanderspieien von auSeren und in neren Faktoren be- 
dingt sein soil. Von auiSeren Binfliissen, die die Ueberfubrnog der Starke in Fett 
anslosen, soil die Temperaturerniedrigung der wichtigste sein ; in zweiter Linie kommt 
Wecbsel des Wassergehaltes in Frage. DaB die auiSeren Bedingungen nm so ein- 
fluBreiclier sind, je starker die Periodizitat der klimatischen Bedingungen ansgepragt 
ist, leuclitet ein 

Aucli in anderen Organen findet sicli hanfig eine winterliclie 
Zuckerbildung. So ist z. B. fiir die KartoffeF®) schon lange bekannt, 
daB sie bei Temperaturen etwas oberhalb 0 ® silB wird. DaB diese Er- 
scheinung weit verbreitet ist, so bei wintergriinen Laubblattern, hat 
L:p3FOESs^0 gezeigt Ihre Bedeutung ist vielieicht in der Gefrier- 
pnnktserniedrigung des Zellsaftes zu suchen. 

Anfier in den angefiihrten Reservestoffbehaltern finden sich 
namentlich auch in Fruchten weitgehende Veranderungen der ab- 
gelagerten Stoffe; wir erw^bnen an dieser Stelle nur die liaufig auf- 
tretende Ueberfuhrung von Starke in Zucker, worauf das StiBwerden 
reifender Frtichte beruht. Von den Veranderungen der Sauren und 
Gerbstoffe in den Fruchten kbnnen wir hier nicht sprechen. 

Wir haben nur eine geringe Anzahl von chemischen Substanzen 
ins Auge gefafit, die EiweiBkbrper, die aus ihrer Zerspaltung resul- 
tierenden kristailinischen N-haltigen organischen Stoffe, die Fette 
und Kohlehydrate. Daneben haben wir noch Phosphatide und Alkaloide 
gestreift, und mit den organischen Sauren werden wir uns n^chstens 
beschaftigen. Es gehoren keine eingehenden chemischen Kenntnisse 
dazu, urn zu wissen, daB damit der Reich turn an organischen Ver- 
bindungen in der Pflanze auch nicht entfernt angedeutet ist. Man 
braucht nur an die Geruche zu denken, die zahllosen Pflanzen eigen- 
tiimlich sind, urn sofort eine sehr groBe Gruppe von Stoffen weiter 
Verbreitung vor Augen zu haben: die atherischen Oele, Harze etc. 
Weiter erinnern wir an die Farben, die namentlich in der Biuten- 
region in bunter Mannigfaltigkeit auftreten, aber auch in den Vege- 


78) 1916 Ark. f. Bot. 14 1, — Die Frage ist nicht recht spruchreif, da es sich 
der Kontrolle entzieht, ob die auf Grand mikroskopischer Betrachtung als Fett 
angesprochenen Massen wirklich solches sind. Ante vs findet neben Fett auch 
einen fettahnlichen Kbrper, der an den Stoffumwandiungen teilnirnmt, and z war 
sowohl in Fett als auch in Starke iibergehen kann. — VgL noch Laekxjm 1914 
Diss. Gottingen. 

79) Im Tropenklima scheint nach Volkbns keln Fett als Reservestoff der 
Baume aafzutreten. — Was den Kohlehydratstoffwechsel von Baumen in Buitenzorg 
betrifft, so stelite Simon (1914 Jahrb, wiss. Bot. 54 71; fest^ dajS solche Baume, die 
wahrend langerer Zeit im Jahre kahl stehen, wahrend dieser Ruhezeit vier Starke 
verlieren, offenbar infolge von Atmung, die in diesem Klima nicht durch Wasser- 
mangel herabreguliert wird. Andere Baume, die nicht langere Zeit ohne Blatter 
dastehen, zeigen dagegen wahrend der Ruhezeit keine Abnahme von Kohle- 
hydraten, fiihren vielmehr viel Starke im Holz, auierdem Zucker wesentlich in 
der Rinde, wahrend beim Austreiben Starke in Zucker ubergeht, der dann auch 
im Holz, in weit groteer Menge aber in der Rinde nachweisbar ist. 

80) Mullee-Thttrgau 1882 Landw. Jahrb. 11 751. 

81) Lidforss 1896 Bot. Cbl. 03 33. — Miyake 1902 Bot Gaz. 33 321. 
Lidforss 1907 Lunds Univ. Arskr. N. F. 2 2 ISTo. 13. Badalla 1911 Ref. Bot. Cbl. 
117 456. Kirchhoff 1913 Diss. Gottingen (wahrend nach Lidforss die Blatter 
in Nordeuropa im Winter ganz entstarkt werden, nach Badalla in Piemont nur 
unvolistandig, n eh men nach Kirchhoff die wintergriinen Blatter in Mitteldeutsch- 
land eine intermediare Stellung ein. 
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tatioBsorganen ■ Biciit nur 'durch das Cliloropliyli vertreten zii seiii 
braucheii : 

Hier Bind zunachst zii uennen die Karotiiie und HaiBatoehrome (s. S. 178),. 
sodaBU die liitlioeyaiie (8.5), denen wir ein paar Worte mehr widineB wollen. 

/ Geht man ¥on einein „'kondeiisierten“ Benzopyron (Chromon)riiig aiis, 


00 

OH; \/\hx 

OH O 


nnd ersetzt das !!>' durch die Phenylgnippe Q.H-, sogelangtman zu FJavouen, die 
als Glukoside oder Aglukooe in den JPtlanzen vorkommen, und die Grundsubstanz 
von goldgelben Pflanzenfarbstoffen sind, wie dem Chrysin in den Fappelknospen^ 
dem Quercetin der Farbereiche usw. Von diesen Fiavonen leiten sich nun die 
Anthocyane ab, die durch Wasserstoffanlagerung aus jenen hervorgehen. Auch die 
Anthocyane sind entweder ais Glukoside in der PfJanze voibanden, indem ihr 
Molekul ein oder zwei Zuckermolekuie in sieh aufnimmt — als Zueker kommen 
in Frage Glukose, Galaktose, Ehamnose — solche glukosidische Anthocyane heijSt 
man mit WillstItter Anthocyanine — oder aber ais Aglukone, sogenannte Antho- 
cyanidine, die alierdings als Farbstoffe im Pflanzenkorper eine geringere Roile 
spieien als die Anthocyanine. 

Als Basen bilden sie. mit HCl Farbsalze (Ozoniumsalze) z. B. : 
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Ein Ansatz zu einer physiologischen Bewertung dieser Stoffe, deren oko- 
logische Bedeutung allgemein bekannt ist. liegt ntin zweifeilos m dem EachweiSy 
daB auch in der iebenden Zelle solch eine BydritTung von Fiavonen zu Antho- 
cyanen und der umgekehrte Vorgang vor sich gehen kann, so da8 man an- 
nehmen darf, dafi sich in der Zeile ein mit den Lebensbedingungen versehieb- 
barer Gleichgewichtszustand zwischen beiden einstelit, bald liegt das Gieichgewicht 
mehr nach der FJavon-, bald mehr nach der Anthocyanseite (s. auch S. 229). Ein 
Beispiel: In jungen Blattern bestimmter Polygon u marten ist ein Anthoeyanin vor- 
handen, aus dem dann durch ein Enzym das Aglukon hydrolytisch abgespalteii 
wild; dies geht in die farblose Pseudot)ase (s. das obere Formelbild) iiber und 
zwischen dieser Pseudobase und ihrer Oxydationsstufe stellt sich dann ein Gleieh- 
gewicht ein, das in diesem Fall von der Beieuchtung abhangt: Lichtzufuhr be- 
dingt durch einen photochemischen, von der Teraperatur unabhangigen Vorgang 
die Rednktion des FJavons zur Farbstoffpseudobase, Lichtentzug die Ruckozydation 
dieser zum Flavon, welch letzterer Vorgang durch Warme katalysiert werden 
kann. — Uebrigens ist nicht jede Anihocyanbildung auf Hydriening in der 
Zelie schon vorhandener Flavonole zuruckzufuhren : Die im Dunkeln erfolgende 
Rotung von Biiiten der Victoria regia beruht auf einer Entstehung von Antho- 
cyan aus einfacheren Stoffen, wahrend vieileicht dann, wenn Licht zu soleher 


82) Plastiden, welche den eigenartigen, ins Rotliche schimmernden Ton vieier 
Blatter, etwa bei Laichkrautern, zur l<olge haben, nennt Rothekt Inteimediar- 
plastiden. 
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fiotUBg farfoioser Bliiten notig ist, die' .HydrieruBg vorgebil deter Flayone ? or - 
liegt*^='^). , ' ' ■ " . , .. : 

Bemerkenswert ist, daB viele, allerdings niclit alle -Anthocyanine zwar nickt 
durcli Eaiulsin, wolii aber durch das 'in Pikkulturen' Backweisbare Enzym, bess'er 
Eflzymgemisch*^-’-), Tannase, das hydrolysierbare Gerbstoffe , Fpaltet , hydrolysiert 
werden, so daS aDgenominen werden darf, daJS die in BiiiteDpflanzen (vgL'obeii 
Polygonum) von Noack nachgewiesene Anthoeyanxnspaltung auch auf Konto dieser 
Tannase zu setzen ist. Oyanin aus der Kornbiume wurde z. B. derart gespalten, 
dai beide Glukosemolekuie abgetrennt wurden, und aueh die Kinetik dieser Ee- 
aktion konnte durcb Festlegung der Zeit, in der aus der gleicben Cyaninmenge 
durch. verschiedene Tannasekonzentrationen dieselbe Cyanidinmenge abgespalten 
ivurde, ermittelt werden : Die Reaktionsgeschwindigkeit war der Enzymiiienge pro- 
portional; die Reaktion folgte dem monomolekularen T^^pus. — Auch Pfavonglukoside 
werden von Tannase gespalten, der Benzopyronring aber nicht angegriffen. So 
wild Quercitrin in Zucker und Quercetin zeriegt. — Noch ein Wort iiber Be- 
ziehungen zwischen Anthocyanen und Gerbstoffen, Fbetjoenberg zeigte, daB 
Phloroglucingerbstoffe und Anthocyane konstitutionelle Verwandtschaft zeigen, 
indem beide zu ahnlichen Kondensationsprodukten kondensiert werden konnen, 
namlich Gerbstoffroten , die somit ein verbindendes Giied zwdscben den beiden 
genannten Korpergruppen biiden. — Noack fand, daB Cyanidinchiorid durch Er- 
warmen mit HCl und Formaldehyd ein gerbstoffahnliches Produkt ergibt®^). 

ScMieBlich nennen wir noch solche glukosidisclie Substanzen, denen 
viele Pflanzen ihre Gift- oder Heilwirkung verdanken. W'enn solche 
Stoffe'^^) in einer bestimmten Pflanze immer wieder in gleicher Weise 
anftretenj so mtlssen sie so gut wie Zucker oder EiweiJB Stoffwecbsei- 
produkte sein, und es muJS auch bei ihnen die Frage erhoben werden : 
, 5 wie biiden sie sich, was wird aus ihnen, und was fur eine Bedeutung 
haben sie ftir die Pflanze“? (S. auch S. 39.) Wenn wir auf diese 
Fragen bei der Besprechung des Stoffwechsels der griinen Pflanze nicht 
eingegangen sind, so geschah das, weil die bisherigen Untersuchungen 
noch zu keinem, auch nur einigermaBen abschliefienden Resultat ge- 
kommen sind. Von vielen der genannten Stoffe wissen wir, daB sie 
im Stoffwechsel der Pflanze nicht weiter verwendet werden, man 
kann sie somit als wertlose Endprodukte, als Abfallprodukte, be- 
trachten Eine solche rein chemische Auffassung ist aber zweifellos 
einseitig. Auch die Zellmembran findet in der Mehrzahl der Fslle 
im „8toffwechseF keine weitere Verwendung, und dennoch wird sie 
niemand als „AbfalIprodukt“ betrachten wolien. Aehnliche Beispiele 
liefien sich noch in Menge beibringen; es folgt aus ihnen, dafi auch 

83) Kuet Noack 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 561; 1922 14 1. Vgi. auch die Zu- 
sammenfassung der Anthocyanchemie durch Scheoedee 1917 Zeitschr. f. Bot. 9 546. 
■Oxy dative im Gegensatz zu der oben entwickelten reduktiven Entstehung der Antho- 
cyane vertritt u, a. Jonesco in den Compt. rend. 1921 u. 1922. — Ueber Absorptions- 
spektren der Fiavonoie: Shibata u. Mitarbeiter 1923 Acta phytochimica 1 91. 

84) Denn es vereinigt in sich die Eigenschaften von Esterasen und Glykosi- 
dasen. — Ueber Tannasedarstellung s, Feeudenbeeg u. Vollbeecht 1921 Zeitschr. 
f. physiol. Chemie 116 276. — Dem Praparat sind beigemischt Enzyme, die Eohr- 
zucker, Zellobiose, Maltose, Starke, Inuiin, Quercitrin spalten, nach Noack auch 
■ein die Farbstoftkomponente angreifendes Enzym, das aber durch O.^-Entzug oder 
Sauren ausgeschaltet werden konnte. Ueber Anthochlore, d. h. geibe Farbstoffe 
in Bliiten, Friichlen, vergilbten Blattern, vgl. Klein 1921 Sitzungsber. Akad. Wiss. 
Wien 1 130 237. Ueber die Mikrochemie der Gerbstoffe (Jodreaktion) vgl. noch 
Seeelich 1917 Ber. Bot. Ges. 35 69. 

85) Ueber raumliehe und zeitliche Beziebungen zwischen Starke und Gerb- 
stoffspeicherung vgl. G. Beethold 1898—1904 Untersuchungen zur Physiologie der 
pflanzlichen Organisation. Leipzig. lEMEN 1923 Beih. Bot. Cbl. 1 39 152. 

86) Zur Cbemie der Glykoside vgi. Beegmann 1922 Naturwissensch. 22 9. 

87) Vgl. V. D. WoLK 1920 Naturwissensch. Wochenschr. 39 645. (Hier unt’er 
anderem die Exkretionstheorie des Blattfalis, sowie Angaben iiber giftige Wurzel- 
rsekrete.) 
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die sogenannte okologische Bedeutung der Stoffe Beachtung fordert. 
und eine solche ist gerade fttr Riechstoffe, Farbstoffe, Alkaloide, 
Glukoside vielfach gesucbt und mit geringerem oder groBerem Gluck 
auch gefunden worden. Bin Eingeben auf diese Seite unserer Frage 
wtirde uns bier zu weit fttbren. 


14. Kapitel. 

Stoffwechsel der Heterotrophen. 

Wir yerlassen jetzt die autotropbe Pflanze und wenden uns 
zur Betracbtung der betero tropben; ibr gebt in ihrer typiscben 
Form das VermOgen, aus Koblensdure Koblebydrat zu bilden, nicbt 
selten aucb die Fabigkeit, aus Nitraten oder Ammoniak EiweiB berzu- 
stellen, ab. Sie ist auf rorgebildete organiscbe Substanz angewiesen — 
in der Natur also auf eine Nabrung, die von anderen, namlicb auto- 
tropben Pflanzen berruhrt. Der so definierte Gegensatz scbeint 
indes scbroffer, als er in Wirklicbkeit ist. Denn einmal sind ja bei 
der autotropben Pflanze in Beziebung auf Kohlenstofferwerbun'g nur 
ganz bestimmte Teile, die cbloropbyllbaltigen , wirklicb autotroph, 
wabrend alle unterirdiscben Organe, aber aucb der Stamm, ferner alle 
wacbsenden Teile, die Vegetationspunkte^), die Keimpflanzen, auf 
vorgebildete organiscbe Substanz angewiesen, also beterotropb sind. 
Aucb das Laubblatt, das spezifiscbe Organ der autotropben Ernabrung, 
kann unter gewissen Bedingungen ausscblieBlicb aus Assimilaten be- 
nacbbarter Blatter aufgebaut werden^). Bei ktinstlicber Zufubr von 
organiscben Verbindungen ist es bisber nur in bescbranktem MaBe 
gelungen, ein Wacbstum boherer Pflanzen im Dunkeln zu erzielen ®). 
Niedere Pflanzen wacbsen, aucb wenn sie zur Koblensaureausnutzung 
eingericbtet sind, docb baufig in Dunkelkultur auf Kosten von Glu- 
kose und Pepton oder anderen Stickstoffquellen ganz vortrefflich 
[gewisse Algen und Flagellaten ^)], Die einen bilden dabei ibr Cbloro- 
phyll aus, wie bei Ernahrung mit CO 2 , andere nahern sicb babituell 
bei ausscblieBlicb organiscber Nabrung durch Cbloropbyllverlust („Apo- 
cblorose") den beterotropben Pilzen [Euglena ®), Chlorella variegata '*) 
u. a.] 

1) Ueber Kulturversucbe isolierter Wurzelspitzen bei beterotropher Ernahrung 
vgl. Kottb 1923 Beitr. z. allg. Bot. 3 413. Vgl. auch Eobbins 1922 Bot. Gaz. 73 386. 

2) JosT 1895 Jahrb. wise. Bot. 27 403. 

3) Laueent 1903 Eer. gSn. bot. 16 14. Lepbvee 1906 Bev. gen. bot. 18 146. 
Zaleski 1912 Bioohem. Zeitschr. 43 7. . 

4) Aetaei 1904 Jahrb. wise. Bot. 40 693. Pampalosti 1905 Annali bot. 
3 231. Eichtee 1911 Abh. z. intern. Eevue d. ges. Hydrobiologie 2. Peingsheim 
1913 Beitr. z. Biol. 12 49 (Cyanophyceen). Haedee 1917 Zeitschr. f. Bot. 9 146 
(Cyanophyceen). Ueber die farblose, heterotroph itn Meerschweinchendarm hausende 
Osoillaria caviae vgl. Simons 1920 Cbl. Bakt. II 50 356. Ueber die Frage der Aus- 
nntzbarfceit organiseher Stoffe durch Moose s. E. Peingsheim 1921 Jahrb. wiss. 
Bot. 60 499. 

5) ZuMSTETN 1899 Jahrb. wiss. Bot.. 34 149. Teknetz 1912 Jahrb. wiss. Bot. 
61 435. Peingshein 1913 Beitr. z. Biol. 12 1. 

6) Bbijeeinck 1904 Eec. trav. bot. neeri. 1 14. Aetaei 1913 Jahrb. wiss. 
Bot. 52 410. 
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Niclit selten geben schon Gestalt und Lebensweise der Pflanze 
.Kriterien daftir ab, ob sie sich autotroph oder heterotroph ernahrt 
Da die Zerlegung der KohlensMre an das Vorhandenseln von Chloro- 
phyll gebunden ist, so wird man aus dem Fehlen dieses Farbstoffes 
schon auf ein Bedurfnis des Organismus nach organischer C-haltiger 
Materie schlieJBen konnen. In der Tat hat das Experiment bei der 
groBen Mehrzahl von Bakterien und Pilzen diesen Schlufi bestatigt 
Andererseits erweckt das konstante Vorkommen eines Organismus in 
Substraten, die reich an organischer Substanz sind, den — allerdings 
experimenteller Bestatigung bedtirftigen — Verdacht der heterotrophen 
Lebensweise, auch wenn Chlorophyll ausgebiidet wird. Dann kann 
der C-Bedarf teilweise aus Kohlendioxyd, teilweise aus organischen 
C-Verbindungen gedeckt werden — sog. Mixotrophie ') — , oder es 
kann ein Bedurfnis nach organisch gebundenem Stickstoff, organiscli 
gebundenem Schwefel, Phosphor oder anderen Aschenbestandteilen vor- 
liegen, es braucht sich nicht immer um den Kohlenstoff zu handeln. 
Am auffallendsten ist es, wenn als Substrat ein lebendiger anderer 
Organismus, Tier oder Pflanze dient, wenn also die Lebensweise eine 
parasitare ist. Ein ganzes Heer von Pilzen, doch auch vereinzelte 
hohere Pflanzen, z. B. Lathraea, Orobanche, zeigen auf diese Weise 
die heterotrophe Lebensweise an: auch fehlt ihnen meistens das Chloro- 
phyll Ein farbloser Parasit muB sich aber in seiner Ernahrung offenbar 
ahnlich verhalten wie ein farbloses Organ, z. B. die Wurzel einer auto- 
trophen Pflanze. Man sollte daher glauben, es sei zweckmaBig, an 
die Betrachtung der autotrophen Pflanzen gleich die der Parasiten 
anzureihen. In Wirklichkeit wissen wir aber gerade iiber die Er- 
nahrung dieser wenig und sind besser tiber das Verhalten gewisser 
Pilze und Bakterien unterrichtet, die auf toten organischen Stoffen 
vorkommen. Wahrend die Parasiten meist auf ganz bestimmte Pflanzen, 
unter XJmstanden auf eine einzelne Spezies oder Sippe angewiesen sind, 
konnen viele Saprophyten — so nennen wir heterotrophe Oiga- 
nismen, die von totem organischen Material leben — mit hochst ver- 
schiedenen Substraten auskommen, und eignen sich deshalb zu einem 
naheren Studium der Nahrstoffe, die ihnen das Leben ermoglichen. 
Mit solchen Pflanzen, speziell mit ilfrem Bedurfnis an organischer 
C-haltiger Substanz, beginnen wir. 

Das BedSrftiis der Schimmelpilze und Bakterien an AKseheii- 
snbstaiizen wurde fruher schon beriihrt^). Sie bedtirfen im wesent- 
lichen der gleichen Stoffe, deren eine hohere Pflanze bedarf; ein 
Unterschied besteht hauptsachlich darin, daB viele Pilze ohne Ca aus- 
kommen, das die hoheren Pflanzen nicht entbehren konnen -0. Um 
die C-Quelleii gewdhnlicher Schimmelformen zu studieren, stellen wir 

7) PniXGSHEiM 1914 Beitr. z. Biol. 12 432. 

8 ) Vgl. auch Waterman 1913 Versl. Kon. Akad, Wet. Amsterdam 1347. 

9) Phosphor wird in der Nahrlosung gewohnlieh als Phosphat geboten. Doch 
kann auch Nukleinstoe, Lecithin, Phytin, als Phosphorquelle verwendet werden. 
Phytin wird dabei durch Phytase in Inosit und H 3 PO 4 gespalten. Auch die Zer- 
legung der anderen Phosphorquellen eifolgt enzymatisch (l)ox 1911 Journ. biol. 
Chemie 10 71; Jegoroff 1912 Zeitschr. £. physiol. Chemie 81 231). — Der Schwefel- 
gehalt wird meist durch Sulfate gedeckt. Ueber das Verhalten der Bakterien gegen 
Gystin vgl. Sasaki u. Otsxtka 1912 Biochem. Zeitschr. 39 908. Ebenda Angaben 
iiber Hydrierung des S zu H^S. — Aus Chondroitiuschwefelsaure wird^ durch 
Faulnisbakterien Suifat und Thiosulfat abgespalten, letzteres auch aus Taurin. Ob 
dabei „Sulfatasen“ tatig sind, ist unbekannt (Neuberg u. Eubin 1914 Biochem. 
Zeitschr. 07 82. 
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erne NaliiiGSimg lier, die neben Ascliensubstanz etwa nocb salpeter- 
saures Aaimoniak ziir Deckung des Stickstoffbedarfes entiialt, setzen. 
ihr verschiedene C-haltige Stoffe zu und bringen einige Sporen voh 
Aspergillus niger oder Penicillium glaucum darauf. Aus dem Gedeihen 
der Pilze kbnnen wir Riickschlusse auf den Nahrwert der C-Quelie 
macben, und z. B. mit Leichtigkeit feststellen, daB Ziicker ein selir 
gii ter Nahrs toff ist, daB dagegen manche Sauren, wie Ameisensaure oder 
Oxaisaure, schleclit oder gar nicht zu ernahren vermogeii. Umfassende 
Studien in dieser Hinsicht verdanken wir namentlich Pasteur, Nageli, 
Reinke sowie zaiilreiclien neueren Forscliern. Sie haben festgesteiit, 
daB tats^cbiich eine auBerordentlich groBe Menge von C- Verbindungen 
den Schimmelpilzen als Nahrstoffe dienen kormen, namlich: Koiiie- 
hydrate, Alkohole, organische Sauren — und zwar aus der Fettreihe 
wie aus der Benzolreihe [Chinasaure^^)] — , Fette, Pepton, Eiweifi. — 
In der BefUbigung, organische Kohlenstoff?erbindungen zu assimiiieren, 
bestehen weitgehende Differenzen unter den Schimmelpilzen. Um ein 
Bild von ihnen zu geben, werden wir einige Eeispiele von wesentiich 
historischem Interesse anfiihren, in denen die Stoffe nach ihrem Nahr- 
wert in absteigender Folge angeordnet sind. 

Nageli^-) gab fiir Schimmelpilze im allgemeinen folgende Reihe 
an: 1. Zucker, 2. Mannit, Glyzerin, Leucin, 3. Weinsaure, Zitronen- 
saure, Bernsteinsaure, Asparagin, 4. Essigsaure, Aethylalkohol, China- 
saure, 5. Benzoesaure, SalicylsSure, Propylamin, 6. Methylamin, Phenol. 

Pfeffer^'O hat diese Reihe, spateren Erfahrungen entsprechend. 
in folgender Weise umgeordnet: 1. Zucker, 2. Pepton, '3. Chinasaure. 
4. Weinsaure, 5. Zitronensaure, 6. Asparagin, 7. Essigsaure, 8. Milch- 
saure, 9. Aethylalkohol, 10. Benzoesaure, 11. Propylamin, 12. Methyl- 
amin, 13. Phenol, 14. Ameisensaure. 

Eioe Antiihrung weiterer Beispiele hat keinen Zweck, dean ein Vergieicb der 
JEiesultate verschiedener Autoren ist zurzeit nicht erlaubt, da die Eigniing der ver- 
schiedenen C-Quellen nicht immer mit gleichem Mai^e gemessen worden ist: Die 
einen Autoren verglichen die Erntegewichte, die auf yerschiedenen Losungen in 
der gleichen Zeit erzielbar waren, andere aber die erzielten IVIaximalgewichte ohne 
Riicksicht auf die Entwickliingsdauer; und doch verhalten sich eben in dieser Be- 
ziehung die yerschiedenen Nahrstoffe ganz versehieden: Auf Zucker lassen sich 
oft in kurzer Zeit hohe Ernten erzielen, auf Fett noch hohere, aber erst nach \yeit 
langerer Kulturdauer^^). Sehr wichtig ist auch die Frage, oh ein Stoff mehr oder 
minder bkonomisch ausgenutzt wird, wie hoch also das Verhaltnis von Ernte zu 
yerbrauchtem Nahrstoff sich stellt — doch konnen wir dieser Frage erst im nachsten 
Kapitel nahertreten ^*0. Besonders ist auch die Reaktion des Substrates zu be- 


10) Pasteur 1860 Annales chim, et pbys. (B) 58 32B; 1862 ebenda 64 106. 
Nagbli 1879 Ernahrung der niederen Pilze (Bot. Mitt. B 895); 1882 Unters. liber 
niedere Pilze. Miinchen und Leipzig. Eeikkb 1883 Unters. aue dem bot. Labor. 
Gottingen g 13. E. PRmGSHEiM 1921 Abderhaldexs Handb. bioi. Arbeitsmethodeii 
XI 2 377. 

11) Ueber den Nahrwert zyklischer C-Verbindungen vgl Wagner^ Zeitschr. 
f. Garungsphysiologie 4 289; Waterman 1915 Cbl. Bakt. II 42 639; Bokorny 
1920 Ref, ebenda 50 216. 

12j Nagelt 1882 zit. in Anm, 10, Neuere Erfahrungen zeigen, da(> Mannit 
vielfach dem Zucker vorgezogen wird (Ritter zit. S. 303 Anm. 17). 

13) Pfeffer, Physiologie 1 372, Weitere solche Keihen bei Duclaux 1885 
Oompt. rend. 8oc, bioL; 1889 Ann. Inst. Pasteur 8 97 u. 413; Ekman 1911 Ofversigt 
af finska vetensk. Soc. Forh. 53 A No. 16; Went 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 6fl 
(Monilia). 

^ 14) Wehmer 1891 Bot. Ztg. 40 232; ferner Flieg 1922 Jahrb. wiss. Bot. 61 21. 

. 15) Statt des Erntegewichtes kann in vieien Fallen auch eine physiologische 

Leistung, etwa Garleistung (Kap. 16) als MaB fiir die Giite eines Nahrstoffes dienen 


Stoffweciisel der Heterotropiieii. 


303 


achfcen.' Viele Fiize, auch viele garuBgserregeade' Bakterien “■') iieben saure, die ge- 
wohaiiclien Faiilnisbakterien, oder Saprolegoia, alkalisclie Losiingen. Aodere Pike, 
wie Macoriaeeo, nehmea eioe Mittelstellung eln^O* allea Fallen wirkt aber ein 
UebermaS der freien Saure und des freien Alkalis eiitwickiuogahemmend. , Es sei 
erwaiint, daB die Beaktion der Losung aneh von den Btoffwechselprodakten der^ 
Pike regiiliert wird: Die Assimilation stickstoffhaltiger G-Qiiellen (Proteine, Aminor 
sauren usi) pflegt mit einer Ammoniakabspaltung einzusetzen (die von jener in 
Anm. 15 genannten Ammoniakbiidnnginfolge von hydrolytischem Abbau von Korper- 
eiweiB scharf gesckieden werden mul^), nnd so kann das Wacbstum aul sonst sehr 
guten Nahrstolfen gehemmt werden, es sei deon, dafi saure Stoffwecliselprodukte 
das Ammonlak neutralisieren. Solche, und zwar in erster Linie organische Sauren 
der versciiiedensten Art, werden- , von den Piken vornehmiich aus Kohiehydraten 
gebildet'^®). Die gleichzeitige Zufuhr' von Stoffen, die aikalische Produkte einerseits, 
saure andererseits ergeben, ist aus diesem Grunde oft besonders giiostig, und von 
derartigen Bigentiimlichkeiten einer Nahrlosung ist oft ihre Bignung weit niehr 
abhangig als etvva von der ehemischen Konstitution der geboteneo StofFe^''). Im 
iibrigen spielen, abgesehen von der Qualitat der Nahrlosung, auch spezifische Be- 
fahigungen in dieser Frage eine gro^e Bolle. Die einen Pike, etwa Aspergillus 
u. a. m., neigen dazu, ihre Nahrlosung anzusauern, aodere, z. B. Gladosporium 
produzieren wenig Saure; der letztgeuannte Pilz geht bei Ernahning mit Harnstoff 
Wd zugrunde, weil er das aus diesem Nahrstoff von ihm abgespaltene Ammonlak 
nicht zu neutralisieren vermag. Auch die Qualitat des N-Materials hat 
BinfluS auf die Nahrtiichtigkeit einer bestimmten 0- Quelle DaS auch die 
Kon zen tr ati on der Nahrlosung von Wichtigkeit ist, versteht sich von selbst, 
dock haben viele Pike eine wunderbare Fahigkeit, sich hohen Konzentratiooen an- 
zupassen, wie sie sich unter aoderem auch bei keiraenden Pollen kornern wieder- 
findet'O* Anpassiing erfolgt in der Weise, dajS der Innendruek der Zellen in 
dem Malie steigt, wie der Aufiendruck' im. Kulturmedium wachst (Kap, 2). — Um- 
gekehrt wie diese Schimmelpike verhalten sich manche Wasserbakterien, die an 
ganz schwache Ziickerkonzentrationen angepait Neben der osmofcischen 

(z, B. Frakzek‘1914 Zeitschr. f, physioL Ghemfe 90 311). Bei gewichtsmaSiger Br- 
mittlung der Ernte ist darauf zu achten, dafS sie keineswegs der gebildeten lebendeh 
Substanz proportional gesetzt werden darf, da altere Pikdecken oft zum groBten 
Teii aus toten Zellen bestehen. In alkalisehen Nahriosungen macht sich vie! fach 
nach eioiger Zeit ein proteolytiseher Abbau geltend, der mit Ammoniakansammliing 
in dem Nahrsubstrat und Verringerung des Erntegewichtes parallel geht (z. B. 
Boas 1919 Bef. in Zeitschr. f. Bot. 11 153; Beenisibr 1914 Gbl. Bakt. II 40 555). 

16} Flir bestimmte Miichsaurebakterien gibt Euler ein p^- Optimum von 
3,l—3,4 an; fiir Brauereiunterhefe: pn == 5 (1919 Zeitschr. f. physiol. Ghemie 109). 
Vgl. ferner Scheer 19:^2 Biochem. Zeitschr. 130 535 u. 595 ( Back coil) ; VouGX 
1919 Zeifschr. f. teehn, Biol. 7 133 (Myeoderma) ; Tiegs 1919 Ber. Bot. Ges. 
37 496 (Penicili- fiuitans vertr^t bis 1,5 Proz; HNO,,j. Ueber Abhangigkeit 
farbloser Algen und Flageliaten von der Beaktion des Substrates s. Pringsheim 
zit. S. 304 Anm. 29. 

17) Ritter 1913 Jahrb. wiss. Bot 52 351. 

18) Auf die Bedingungen der Bildung und Ansammlimg von Sauren kommen 
wir spater zuriiek. Hier sei nur erwahnt, da6 alle moglichen Sauren, einbasische 
Fettsauren (Araeisensaure, Essigsaure), auch Glieder der Oelsaurereihe, einbasische 
Osysauren, wie Milchsaiiren, KetosS-uren, wie Brenztrauhensaure, Dikarbonsauren, 
etwa Oxal- und Bernsteinsaure, ungesattigte, z. B. Fiiraarsaure (Emmerlikg; 
Ehrlich 1911 Ber. Ghem. Ges. 44 3737; Wehmer 1918 Angew. Bot 10 61), mehr- 
basische Oxysaureii, wie Aepfel-, Wein-, Zitronensaure, in je nach der Ernahrung 
und Art des Pikes auBerordentlich wechselnder Menge entstehen. Auch Deber- 
fuhrung der einen Saure in die aodere, etwa von Fumar- in Aepfelsaure durch 
Wasseranlagerung, oder von Bernstein- in Aepfelsaure durch Oxydation und um- 
gekehrt ist vielfach beobachtet worden. 

19) Boas 1919 Bef. in Zeitschr. f. Bot 11 153. 

20) Boas 1918 Ann. Myc. 16 229. 

21) Gorrens 1889 Ber. Bot Ges. 7 265. Molisch 1893 Sitzungsber. Wien 
102 423. — Ueber Wachstum und Fruchtkorperbildung von Aspergillaceen auf 
starken Zuekerlosungen: Bezssokof 1918 Ber. Bot Ges. 36 225 u. 646, u. 1920 
Gbl. Bakt II 50 444. Deber Saiztoleranz bei Bakterien : Speklich 1912 Obi. Bakt. 
II 34 406. Ueber epiphytische Rul^taupilze, die an starke Zuekerlosungen angepaSt 
sind: Neger 1918 Flora 110 67. 

22) Kohh 1906 Gbl. Bakt 15 690 ; 17. 446. 
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Wirkmig kanu dann noch eine GiftwirkuDg der Nahrstoffe in Betracht.kommeny 
nnd diese liegt bei verscMedener Konzentration : so pflegen 10 Froz, Alkohol 
Schimmelpilze im allgemeinen zu schadigen, wahrend 2—4 Proz. meist ernahrend 
wirken. Viel tiefer liegt das Maxim um bei der Buttersaure, namlich schon bei 
■ca. 0,4 Proz. Auch bier verbal ten sicb begreifiicherweise verschiedene Organismen 
verscbieden, nnd bei alimablicber Steiger iing vermag scblieilicb eine Kon- 
zentration ertragen werden, die bei plotzlicber Einwirknng todlicb ist^^). 

Noch sei der EinfluB der Temperatur genannt-^): die Maxima der 
Temperatar fiir das Wachstum von Penicillium liegen je nach dem 
Nahrstoff verscbieden hoch; auf Traubenzucker kommt seine Ent- 
wicklung bei 31 ^5 auf AmeisensSLure bei 35 und auf Glyzerin erst 
bei 36^ zum Stillstand; bei einer hoheren Temperatur besitzt also die 
Ameisensaure einen grbJSeren Mhrwert als die Glukose, wahrend sie 
bei gewohnlicher Temperatur die schlechteste, die Glukose die beste 
C-Quelie darstellt. 

Aus den bisher genannten Studien geht hervor. daJ3 eine groBe 
Anzahl von Verbindungen den Pilzen als Nahrung dienen konnen, 
daB sie aber einen ungleichen Nahrwert besitzen. Es liegt also nahe 
zu fragen, wovon der Nahrwert einer Verbindung abhangt Nun, 
•einmai von der betreffenden Verbindung selbst^ dann aber vor alien 
Dingen auch von dem sich ernahrenden Organismus. Der letztere 
tJmstand spring! besonders in die Augen, wenn wir die gewohnlichen 
„ Schimmelpilze^^, die man wegen ihrer Fahigkeit, sich mit den ver- 
schiedenartigsten Stoffen zu ernahren, als Omnivoren bezeichnen 
kann, mit den Spezialisten vergleichen, d. h. solchen Formen, die 
nach ihrer ganzen Lebensweise auf Ausnutzung bestimmter Stoffe 
angewiesen sind. So sind z. B. fur My coderm a aceti Alkohol 
und Essigsaure besonders gute Nahrstoffe. Back perlibratum gedeiht 
nach Beijerinck mit Essig- und Aepfelsaure recht gut, vermag aber 
Weinsaure nicht zu assimilieren , wahrend letztere viele andere 
Mikroben besser nahrt^^), Eurotiopsis Gayoni^®) kann Milchsaure 
ausniitzen, gedeiht aber mit Weinsaure und mit Zucker nicht. 

Interessant sind in dieser Beziehung saprophytische Algen. Polytoma, eine 
farblose Chlamydomonade, ist auf Acetate (oder Butyrate) angewiesen, die ihr in 
natura als bakterielle Abbauprodnkte von Eiweifikorpern zur Verfiigung stehen, 
Zucker kann diese Eettsauren nicht ersetzen; auch vermag der genannte Or- 
ganismus, der Starke als Beservestoff fiihrt, diese nicht aus Zucker zu bilden‘^®). 

Die im Heu lebenden, und dessen Erhitzung bewirkenden Bak- 
terien, wie B. calfactor^^) ziehen Pentosen und Dextrine jeder anderen 


23) Ueber Stoffe, die bei maBiger Konzentration gut nahren, bei starkerer 
aber schadigen, vgl. u. a. Waterman 1915 Cbl. Bakt. 11 42 639. 

24) Vgl. Meissner 1902 Akkommodationsfahigkeit der Schimmelpilze. Diss. 
Leipzig. 

25) Thiele 1896 Tenaperaturgrenzen der Schimmelpilze. Diss. Leipzig. 

26) Beijerinck 1893 Gbl. Bakt. 14 834. 

27) Ueber den ^^ahrwert organischer Sauren fiir pathogene Bakterien vgl. 
u. a. Braun und Cahn-Bronner Anm. 54; Wagner 1913 Cbl. Bakt. I 71 38 
(Brenztraubensaure als JSfahrstoff fur Bact. typhi). 

28) Laborde 1897 Annales Inst. Pasteur 11 1. 

29) E. Pringsheim 1921 Beitr. z. allgem, Bot. 2 88. Daselbst weitere Einzei- 
heiten, sowie Angaben liber die Ernahrung farbloser Flagellaten (Chilomonas und 
Astasia). DaB auch chlorophyllflihrende Chlamydomonasarten Acetate lieben, gibt 
schon Tbeboux (1905 Ber. Bot. Ges. 28 436) an. 

30) Miehe 19o 7 Die Selbsterhitzung des Heus. Jena. Ueber Verarbeitung 
von Pentosanen und Pentosen (Arabinose, Xylose) durch Penicillium und Asper- 
gillus s. Fred 1922 Journ, of biol. Chem. 44 19. Ferner: Hawkins 1922 Eef. 
Obi. Bakt. 11 57 221 (Schimmelpilze auf faulenden Kartoffeln; auch Enzymfragen). 
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Stoffwechsel der Heterotroplien. 

Koiilenstoffquelie voiv Ein bestimmtes Penicilliiim soil nacli Rahn 
P araffine als C - Quelle ■ beniitzen , : die ; den : meisten anderen . Or- 
ganismen ganz unzuganglich sind. Als Bacterinm QligocarbopMluin 
hat Beijerinck einen Organismus beschrieben, der anfier anf 00 
gerade anf die niir spurenweise in der Liift vorkommenden brganisGhen 
kohlenstoff^erbindungen unbekannter Natur reflektiert''^'^). Eiiien mit 
Rficksicht anf die C ~ Quelle fabelhaft genilgsamen Pilz beschrieb 
spater Harder in Hyalopus heterosporus^^}. Endlich wird nocli von 
Bakterien zu reden sein, die Methan, and sogar solchen, die Kohlen- 
saure — und zwar ohne Chlorophyll und ohne Licht — verarbeiten. 
KurZj jede in der Natur vorkommende Kohlenstoff- 
verbindung wird von irgendeinem Organismus mitVo r- 
liebe als Nahrs toff ver wend et. So ist es begreiflich, dai5 die 
Versuche Nagelis^^), eine bestimmte Struktur der Kohlenstoff- 
quelle als Ursache ihrer Assimilierbarkeit anfzufiiiden, fehlschlagen 
muBten oder hochstens ftir einen bestimmten Einzelorganismas zu 
einem Eesultat fiihren konnten. 

Elektlon von Nitlirstoffen. Wenn nun auch eine groBe Eeihe 
von Pilzen und Bakterien mit verschiedenartigen Nahrstoffen aus- 
kommen konnen, so wissen sie docli zwischen diesen zu unter- 
scheidenj und zwar oft in uberraschend feiner Weise, der gegenuber 
die iiblichen chemischen Reagentien als auBerordentlich grob erscheinen. 
Wir denken dabei vor aliem an die TatsaGhe, daB von zwei Korpern, 
die sich bei vollkommen gleicher Konstitution nur durch die raum- 
iiGhe Anordnung der Atome unterscheideRj der eine leicht, der andere 
schwerer oder auch gar nicht assimiliert wird. Das bekannte typische 
Beispiei ftir das Verhalten sblcher „stereoisomerer“ Korper wurde 
von Pasteur^^’) entdeckt Er kultivierte Penicillium in optisch in- 
aktiver Traubensaure, die in wSsseriger Losung in Reehts- und Links- 
weinsaure zerfalltj und konnte nachweis^ dafi zunachst nur die Reclits- 
weinsaure verzehrt wird. Aehnliche Beispiele sind seither zahlreiGli 
bekannt geworden;^'')y und es hat sich gezeigt, daB viele, aber nicht 
alle Organismen bestimmte optisch aktive Stoffe bevorzugen. So 
existiert z. B. ein Bakterium, das sich gerade umgekehrt verhalt wie 
Penicillium, das also die Linksweinsaure bevorzugt wahrend Ba- 
cillus subtilis kein Unterscheidungsvermogen fur die beiden optischen 
Antipoden zu haben scheint Nachdem schon frilher^'O nachgewiesen 
worden ist, daB von den beiden cis-trans-isomeren Sauren Fumar- und 
Maleinsaure nur die erstere von Aspergillus und Penicillium assimiliert 
wird, wahrend die letztere giftig wirkt, bringen neuerdings Verkade 


31) Eahjst 1906 Cbl. Bakt. II Id 382. Sohrgen nennt Bakterien und Myko- 

bakterien, die Benzin, Petroleum, Paraffin iiber die Oxydationsstufe von Fettsauren 
verarbeiten (1913 Cbl. Bakt. 11 595). Weitere Bakterien, die Paraffin- und 

BenzolkoMenwasserstoffe, Olefine, Naphthene angreifen, beschreiben Tatjsz ii. Peter 
1919 Cbl. Bakt. II 49 497. 

32) Bexjerirck 1903 Cbl. Bakt II 10 33. 

33) Vgl. auch Kaserer 1906 Cbl. Bakt. II 10 681. 

34) 1915 Cbl. Bakt. II 42 27. Vgl. auch Grimm 1914 Cbl. Bakt. II 41 647. 

35) NXgeli 1879 Ernahrung der niMeren Pilze. Bot. Mitt. 8 395. 

36) Pasteur 1858—60 Oompt rend. 46 617; 51 298. 

37) Peeffbr 1895 Jahrb. wiss. Bot. 28 205. Zusammenfassung bei Emmer- 
LIRG in Lafar, Mykologie 1 429. 

38) Pfeffer 1895 zit. in Anm. 87. 

39) Buchner 1892 Ber. Chem. Oes. 25 1161. 

Benecke ii. J ost. Pflanzenphysiologie. Bd. I. 
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und SoHNGEN^“) weitere Angaben uber den Nabrwert cis- und trans- 
isomerer ungesattigter Sauren; die fumaroide Oelsdure wird assimiliert, 
die maleinoide, mit ihr isomere Elaidinsaure aber nicht. Dagegen 
werden weder Croton- noch Isocrotonsaure von den Pilzen ver- 
wertet, andererseits von carbozyklischen Sauren sowoM die Zimt- 
als die mit ihr isomere Allozimtsaure. Weiter seien noch die Milch- 
sauren und viele Zucker hier genannt, auf welch letztere wir noch 
bei anderer Gelegenheit zuriickkommen. Was Aminosauren betrifft, 
so fand Schulze*^), dafi die in natura vorkommende Modifikation 
zwar bevorzugt, die andere aber nicht verschmaht wird; der um- 
gekehrte Fall ist, wie H. Peingshbim ausftihrt, nicht nachgewiesen. 
Inaktive Mischungen von d-l-Leucin oder d-l-Glutaminsaure kbnnen 
auch „symmetrisch“ angegriffen werden 

Ein tieferer Einblick in dieUrsachen der ungleichen Verwendungs- 
fahigkeit nahe verwandter und der gleichen Verwendung sehr differenter 
KSrper dhrfte erst dann zu erwarten sein, wenn wir in die Art der 
Assimilation der Nahrstoffe Einsicht bekommen haben. Indes sind 
die Erfahrungen mit stereoisomeren Kbrpern noch in anderer Hin- 
sicht lehrreich. Sie zeigen namlich, .wie vortrefflich das Wahl- 
vermOgen der Pilze ausgebildet ist. Aber nicht nur zwischen Rechts- 
und Linksweinsaure, auch zwischen ganz anderen Stoffen weiB Asper- 
gillus zu unterscheiden. So nimmt er aus einer Nahrlosung, die 
neben viel Glukose auch etwas Glyzerin enthalt, zunachst nur den 
besseren Nahrstoff, die Glukose, auf. Durch die Gegenwart von 
Glukose wird also das Glyzerin vor dem Verb ranch geschiitzt. Der 
umgekehrte Fall trifft aber nicht zu; die kleinsten Spuren von Glukose 
werden auch bei Gegenwart von viel Glyzerin begierig aufgesogen. 
In ahnlicher Weise wird, wie Pfefeeh^"'^) zeigte, Glyzerin durch 
Pepton, Milchsaure, nach Knudson auch Gallusskure durch Glukose 
geschutzt. Den anderen Fall, da6 zwei gleichzeitig gebotene C-Quellen 
gegenseitig ihren Verbrauch steigern, fand Flieg als er Aspergillus- 
kulturen gleichzeitig Zucker und Fett bot. 

Aehnliches fand Butkewitsch bei gleichzeitiger Darbietung von 
Zucker und Zitronensaure 

Betrachten wir nun das StiekstoflPbediirfnis der heterotrophen 
Pflanzen. Wir setzten bisher im allgemeinen in den Nahrlosungen 
den Stickstoff in Form von salpetersaurem Ammoniak voraus und 
haben somit konstatiert, dafi der Stickstoff in anorganischer 
Bindung a,ssimiliert werden kann. Das trifft aber nicht allgemeiu 
zu. Gewisse Pilze sind auch in Beziehung auf ihren N-Bedarf 
heterotroph, sie verlangen entweder Eiweifi, Aminosauren, Saure- 

40) 1920 Obi. Bakt. II 60 81. Noch sei folgendes erwahnt: Methylierung ver- 
nichtet den Nabrwert; weder Mesakon- noch Citrakonsaure nahren. Gleiches gilt 
fiir Methylbernsteinsaure. — Sauren mit „scbwebender Doppelbindung“ (Glutakon-, 
Aeonitsaure) sind Nahrstoffe. 

41) 1886 Zeitsehr. f. physiol. Ohemie 10 138. 

42) 1910 Zeitsehr. f. physiol. Ohemie 65 96; vgl. auch Abdeehaldbn u. Glau- 
BACH 1922 Fermentforschung 6 348. Hammaestek S. 108 zit. in Anm. 4 auf 
S. 4 (Cystin). • 

43) Otto (zit. Anm. 72) findet, daS auch Zellulose Glyzerin schiitzt. 

44) Hefe spaltet Anthocyan und nutzt den darin steckenden Zucker aus, 
aber nur bei Abwesenheit voii Zucker in der Losuiig. Dieser schiitzt also jenes. 
Kuet Noack 1922 Zeitsehr. f. Bot. 14 1. Eotdson zit. 8. 312 Anm. 76. Ueber 
Ausnutzung von Tannin durch Aspergillus :* Koch 1916 Cbl. Bakt. II 46 107. 

46) 1922 Biochem. Zeitsehr. 161 327. 
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amide' etc., oder sie gedeihen wenigstenS: besser Diit. solcben Ver- 
bindungen, als ^mit anorgamschen. Auf der anderen Seite gibt es 
aber anch Grganismen, die besser mit anorganiiscli als mit organiscli 
gebimdeiiem Stickstoff auskommen. 

Bei den vorziigsweise N-heterotrophen wie auch bei den FOrzugsweise N-auto- 
tropben Formen erSebt sich die weitere Erage, ob sie eine bestinimte Btickstoff- 
verbindung den anderen fiir sie in Betracht kommenden vorzieben. Eine exakte Be- 
antwortnng zn geben, ist auf Grund der sebr ausgedebnten, aber oft widerspruchs- 
volien LIteratur nicbt einmai fiir den meistuntersucbten Pilz (Aspergillus niger) 
mdgiicb; nocb viel weniger gelingt es, allgenaeine Kegeln aufzustelJen. Immerbin 
scbeint es aucb beute nocb erlaubt zu sein, die Pilze und Bakterien im Anscbiutl 
an BElJEEmcK und Fischer nacb ibrer vorziiglicbsten N- Quelle in eine Anzahl 
von Klassen zu bringen. Nur darf man nicbt glauben, mit der Einrangierung 
eines Organismus in eine dieser Klassen eine alJgemeingiiltige Tatsacbe aus- 
zusprecben. Der Nabrwert einer Stickstoffquelle ist von mancberlei Neben- 
umstanden abbangig, so z. B. von der Keaktion der jSTabrlosung und von der 
gieicbzeitig gebotenen Kohienstoff quelle. Da Kulturen, in denen der Stickstoff als 
Nitrat gegeben ist, allmahlicb alkaliscb zu werden pfiegen, so werden Pilze, die 
Sauren im eigenen Stoffwechsel zu produzieren vermogen, auf ihnen besser ge- 
deiben als andere, denen diese Eigen scbaft nicbt zukommt. Letztere werden aber 
eventnell mit Nitrat auskommen, wenn man kiinstlich das auftretende Alkali 
bindet. Umgekehrt werden aramoniumhaltige Nabrlbsungen gewohnlicb sauer, und 
da verschiedene Pilze Sauren in ganz versebiedenem MaiSe ertragen konnen, so 
wird bier der „Nahrwert“ der Stickstoffquelle durch den Nebenumstand der 
Kesistenz gegen Saure bestlmmt ‘^. Um. zw^ei Beispiele fiir den EinfluiS der Kohlen- 
stoffquelle auf die Stickstoff verwertung zu geben, erwabnen wir, dafi nach Went^^) 
Monilia sitopbila Tyrosin als N-Quelle alien anderen Aminosauren vorziebt, wenn 
sie mit Zucker ernabrt wird, bei Ernahrung mit Glyzerin aber Alanin ebensogut 
ist und daS in Versuchen A. Fischers Bact. coli und pyocyaneum bei Gegen- 
wart von Glukose mit Nitrat auskommen konnten; war aber Glyzerin statt 
Glukose gegeben, so gedieh nur nocb B. pyocyaneum mit Nitrat, wabrend B. coli 
dann unbedingt Ammoniak zur Deckung seines N-Bedarfes beansprucbte. 

Diese Vorbemerkungen schranken den Wert der nun folgenden 
Klassifizierung sebr ein. Nacb der gtinstigsten Stickstoffquelle konnen 
wir die Pilze und Bakterien folgendermaBen einteilen: 

1. Nitrogenorganismen: sie ziehen den elementaren Stick- 
stoff der Luft jedem anderen N-Material vor. Ueber sie wird im 
Kap. 18 bericbtet. 

2. Nitratorganismen: sie gedeihen mit Salpetersaure eben- 
sogut Oder nicbt wesentlich schlecbter [vgl. dazu Ritter 1911^71 
als mit anderen Verbindungen. Hierber gehoren von Schimmeln: 
Cladosporium herbarum, Alternaria tenuis, verschiedene Mucorineen, 
x4.spergiilaceen Monilia candida^^); von Bakterien: Faecesbakterien^'‘-j, 
Bact. pyocyaneum, fluorescens u. a. 

3. Nitritorganismen: Viele Pilze, wohl alle, die Nitrate 
assimilieren, verwerten auch Nitrite. Man vgl. aucb die Angaben von 


46) Beijerinck 1890 Bot. Ztg. 48 766. Fischer 1903 Vorlesungen iiber 
Bakterien. 2. Aufl. S. 96. Jena. 

47) Ritter 1909 Ber. Bot. Ges. 27 582 u, 1911 29 570, u. 1914 Biocbem. Zeitscbr. 
00 370. Wehmer 1914 ebenda 69 63. Boas zit. S. 303 Anm. 19. 

48) 1901 Cbl. Bakt. li 7 544. 

49) A. Fischer 1897 Vorl. iiber Bakterien S. 53. Jena. S. aucb Anm. 54. 

50) Ueber Mucor: Hagem 1910 Vid. Selsk. 8kr. No. 4. Ueber Aspergillus 
u. a. Laurent 1889 Ann. Inst. Pasteur 3 368. Nacb Ritter (1914 zit. Anm. 47) 
wirkt bei Aspergillus niger freieHNOa in ganz scbwacber Konzentration besonders 
gut, well dann kein nutzbarer C als Oxaisaure festgelegt wird (Kap. 15). 

' ' 51) Went 1901 Jahrb. wiss. Bot. 30 61 1 (aucb im Cbl. Bakt. II 7 541). 

52) Jensen 1898 Cbl. Bakt. IX , 4 401. , / , 
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WiNOGiiADSK^^^^^^^ und EAciBOEsia'*^) (C^dindrotricliiiiii), Beennee^'^) und 
Kossowicz : BedingEng ist alkaiische Reaktion der Losnng, da freie 
salpetrige Saure giftig wirkt. 

4. Ammoniakorganisnieii: Manche voa iMen zeigen aacli 
mit Nitraten Entwickiung, aber sie werden dock durch Ammoniak 
sebr vie! mehr gefordert. Hierher gehdren z. B. Eurotiopsis, Soor- 
pilz, viele Hefen, Bacillas subtilis, Back coli, paratyphi B^^), Poly- 

5. Amidoorganismen^^^): Back paratyphi A, typhi, Ruhrbak- 
terien Chilomonas'^^), Rhizopus oryzae gedeihen mit Asparagiii 
besser als mit NH 3 , 

6 . Peptonorganismen Mit Asparagin oder Ammoniak 
tritt kaum ein Wachstum ein; auch EiweiJS kann das Pepton nicht 
ersetzen. Bac. anthracis, Bact. protens; MilchsM-nrebakterien, Astasia'^"’). 

7 . EiweiBorganismen: Micrococcus gonorrhoeae und Bact. 
diphtheriae verlangen EiweiJB, kommen auf Pepton oder anderen 
N-Substraten nicht aus; sie leben freilich auch in der Natur nur als 
Parasiten und gehdren, streng genommen, nicht hierher. 

Ueber den Vorgang der EiweiBbildung aus einfacheren Stickstoff- 
verbindungen ist wenig bekannk Nitrate werden dabei zu Nitriten, 
diese zu Ammoniak reduziert, dann bildet sich Aminosiickstoff, wie 
Kostytschew und Tswetecowa bewiesen, indem sie Decken you Asper- 
gillus Oder Mucor auf NO 3 - bzw. N 02 ~haltige Zuckerldsungen legten 
und dann schon nach wenigen Stunden die genannte TJmwandlung in 
der Losung beobachteten. Bei solchen Versuchen war Ammonbildung 
durch Desaminierung sicher ausgeschlossen. Die Aminosauren treten 
dann zu EiweiB zusammen. In dem Urn stand, daJB Amide [Harnstoff, 


53) WiEOGEAUSKY 1899 Obi. Bakt. II 5 342. Raciboeski 1906 Bull. Acad. 
Cracov. 783. Kossowicz 1912 Zeitschr. f. Oarungsphys. 2 55. 

54) Naheres bei Kisch 1918 Cbl. Bakt, 1 Orig. 82 28 und zumal Beauk 
u. OAHJSi-BEOEEER 1921 ebenda 86 1, 196, 380. (Verschiedene Stamme verhaiten 
sieh. verschieden; bei 0^ -Mangel werden alle die genannten Bakterien der Coli- 
gruppe zu Amido- oder sogar reptonorganismen.) 

55) PEmGSHEiM zit 8. 304 Anm. 29. 

56) Ueber das unterschiedliche Verhalten verschiedener Aminosauren vgl. die 
unter Anm. 63 zit. Literatur. — Ueber den Nahrwert von Aminen vgl. Beeheer 
Anm. 15. Hydroxylamin nahrt Pilze maBig gut. Hexamethylenamin ist nach Teeeg 
fiir Pilze und Bakterien eine gute N-Quelle (Flora 1918 10 270), Nach Ehrlich 
(1912 Mitt, landw. Inst. Breslau 6 705) nahren primare Amine Pilze und Helen gut 
und werden dabei unter NHjjAbspaltung in Alkohole iibergefxihrt. Auch Betain 
(Koch 1919 Biochem. Zeitschf. 94 139) und Hordenin, desgleichen viele Alkaloide 
sind gute N-Quellen fiir viele Mikroben. Harnstoff und Hippursiiure werden eben- 
falls vielfach als N-Quelle verwendefc. Harnstoff wird verseift, Hippursaure in 
Benzoesaure und Glykokoll (z. B. von Mucor nach Hagem Anm. 50) zerlegt. Ueber 
Bakterien, die Ham- und Hippursaure als alleinige C- und N-()uelle verwenden, 
8. Stapp 1920 Cbl. Bakt. II 51 1. 

57) Beijeeijstck: 1901 Archives neerland. (2) (> 212. Naturlich werden auch 
Peptone vor der Assimilation mehr oder minder weit abgebaut; beach tenswert ist 
die Eegulierbarkeit dieses Vorganges; Bildet der Pilz Oxal- oder andere Sauren, 
Oder setzt der Experimentator solche zu, so erfoigt der Abbau unter starker 
NH^-Ansammlung. Andernfalls sammeln sich im wesentlichen Aminosauren an. 
Ueber den EinfluS des Sauerstoffes vgl. Kap. 16. Butkewitsch 1903 Jahrb wiss. 
Bot. SS 147. 

58) 1920 Zeitschr. f. physiol Ohemie 111 171. Ueber Beduktion von Nitraten 
durch „Aktivierung‘* des Hg der C-Quelle durch Bakterien vgl. Klasee 1914 Cbl. 
Bakt. II 41 365. Ueber Beduktion von Nitrobenzol iiber NitrosobenzoJ (nicht 
iiber Azoderivate) zu Anilin durch Hefe s. Neubeeo und Welde 1914 Biochem. 
Zeitschr. 60 472 u. 67 18. 
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Acetamid ^'^)] und Aminosauren erst gespalten werderij und nan das 
entstehende Ammoniak als N-Queile Verwendung findet, darf man 
iiichts finden, was gegen diese Vorstellung spracke. EiweiB kann ja 
nur aus vieien yerscMedenartigen Aminosauren gebildet werden: 
wenn aber nur eine geboten wird, so inuB diese erst abgebaut werden, 
nm die Entstebung der vielen zu ermoglicben. Dementsprecbend kann 
man aus der Tatsache, dafi manche Mikroorganismen kompiizierte 
N-haltige Snbstanzen fordern und dafi solcbe bei anderen wenigstens 
besser wirken als Ammoniakverbindungen, nicht den ScMiiB zieben, 
sie waren auJEerstande Aminosaure, Pepton oder EiweiB selbst auf- 
zubauen; vielmebr ist es wabrscbeinlicb, dafi anch die Pepton- und 
Eiweifiorganismen die ibnen zusagende Nahrung zuerst abbauen. Diese 
Annabme wird fur Pilze um so wabrscbeinlicber, als selbst die bocbst 
entwickelten Tiere nacb Abdeuhalben®^) stets einen solcben Abbau 
des Nabrungseiweifies zu vollzieben scbeinen. Ueberall miifite es 
demnacb mdglich sein, das Eiweifi durcb ein passendes Gemiscb von 
Aminosauren zu ersetzen. Zaleski findet denn aucb, dafi bei Gegen- 
wart einer guten C-Quelle Ammon besser nabrt als eine einzige Amino- 
saure, vermutet aber, dafi ein passendes Aminosauregemisch nocb 
gtinstiger sein wird 

Aus allem geht bervor, daB aucb die Frage nacb einer guten Kombination 
von C und N nicbt ^enereil beantwortet werden kann. Czapek®'*) hat nacbzu- 
weisen versucbt, daiS die Aminosauren durcb Aspergillus bei Gegenwart von Glukose 
besser verarbeitet werden als Pepton, und Pubiewitsch *^^‘9 sucbte diese These durcb 
den Nacbweis zu bekraftigen, dab der zur Erzielung eines bestimmten Ernte- 
gewicbtes erforderliche Energieverbraucb, gemessen an der Atmungskohlensaure, 
am geringsten ist bei Ernabrung mit Zucker und Aminosauren. Es ist aber gar 
nicbt daran zu denken, daB damit ein allgemeingiiltiges Gesetz gewonnen sei. 
BEiJERmcK®9 t^nd z. B. fiir Bac. cyaneofuscus Pepton allein (als C- und N- 
Quelle) ungleicb besser wie Asparagin und Glukose, und Went^'*) konstatierte bei 
Monilia, dal^, bei Glukose als C* Quelle, Pepton alien anderen Steffen iiberlegen 
ist; mit Asparagin wurde z. B. nur der dritte Teil der Gewiebtsvermebrung erzielt, 
den Pepton gab, und Leucin war sogar sehlecbter als Kaliumnitratl 

Die Fabigkeit, mit dem versebiedenartigsten organiseben Material 
auszukommen, in Verbindung mit dem aufierordentlicben Anpassungs- 

59) Shibata 1904 Beitr. z. cbem. Pbys. u. Path. 5 384. 

60) Bacibobski 1906 zit. in 53 Einzelbeiten iiber den Abbau der Amino- 

sauren siehe bei H. Pbikgsheim 1913 Hdwb. d. Naturwiss. 4 533. Gewisse Pilze ver* 
wandeln Aminosauren teilweise in die entsprechenden Oxysauren unter NH^-Ab- 
spaltung, teilweise in den um ein C-Atom Srmeren Alkohol. So kannTyrosin zur 
Halfte in Oxypbenylatbylalkobol, zur anderen in Oxypbenylmilchsaure iibergehen 
unter Entwicklung von COg und Oidium lactis, fiir das alle Aminosauren 

gute jSTabrstoffe bei Zuckerzusatz sind, verwandelt sie in die zugeborigen Oxystoen, 
z. B, Tryptophan in Indolmilcbsaure, Pbenylalanin in Pbenylmilchsaure usw., wobei 
sonst nicbt bekannte stereoisomere Modifikationen entsteben. Ueber den Ueber- 
gang von Aminosauren in Amine vgl. aucb E. Pbingsheim zit. 8. 304 An m. 29. 

61) ABDEBHALDEiir 1912 Syntbese der Zellbausteine in Pflanze und Tier. 
Berlin. Ueber Eiwei6synthese bei Pilzen: Ehblich 1911 Biochem. Zeitschr. o(> 
477. PuBiEWiTSCH 1912 ebenda 38 1. 

62) 1914 Ber- Bot. Ges. 33 479. 

63) CzAPEK 1902 Beitr. z. cbem. Pbys. u. Path. 1 538 ; 2 557 ; 3 47. 

64) 1912 Biochem. Zeitschr. 38 1. — Aueh fiir bestimmte Volvocineen soli 
die Kombination Traubenzucker plus Aminosauren optimal sein. Artabi 1913 
Jahrb. wiss. Bot. 53 410. 

65) BeijerijSTCK 1891 Bot. Ztg. 40 705. Vgl. waiter Eacibobski 1903 Anz. 
Akad. Wiss. Krakau 7 33; Hagem Anm. 50; Bbenker Anm. 15. Boas (1918 
Biochem. Zeitschr. 86 110), der im allgemeinen, wie es friiher sebon Loew tat, 
die N'H^-Salze fiir die optiraale N- Quelle fiir Pilze halt. 
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vermogen an verschiedene Konzentrationen, bedingt die Ubiquitat der 
ScMmmelpilze und biologisch verwandten Pfianzen. In erster Linie 
sind es tote pflanzlicbe Gewebe Oder Pfknzensafte, die ibnen die 
Existenz ermbglichen, und so sehen wir denn aucb abgefallene Blatter. 
Zweige und namentlicb Frdcbte sich alsbald mit einer Pilzdecke uber- 
zieben, wenn nur genugende Feucbtigkeit geboten ist. Aber aucb 
tote Tiere sowie die tieriscben Exkremente fallen den Pilzen anbeini, 
sofern (wie das in Pflanzenteilen gewbbnlicb der Fall zu sein pflegt), 
eine saure Eeaktion vorbanden ist; bei alkaliscber Reaktion dominieren 
dagegen Bakterien. Unter dem EinfluJB dieser Mikroorganismen be- 
ginnt eine (spater nocb genauer zu verfolgende) Zersetzung der Ueber- 
reste bbberer Organismen, die aucb yielfacb zur Bildung von Humus 
ftibrt. Der Humus seinerseits ist wieder die Wobnstatte fur eine 
ganze Anzabl von Pilzen, aber aucb von Pbanerogamen, die nacb Art 
von Monotropa und Neottia durcb Cbloropbyllmangel ibre beterotrophe 
Ernabrung kundgeben. Seben wir von den Pbanerogamen ab, deren 
kompliziertere Ernabrungsverbaltnisse uns nocb spater bescbaftigen 
werden, so stebt jedenfalls fbr zabllose Hutpilze fest, dab sie die 
nOtigen organiscben Substanzen im Humusboden vorfinden ; aber 
was das im einzelnen ftir Stoffe sind, wissen wir nicbt. Dab die 
„Humussubstanzen“ ftir Scbimmelpilze und Bodenbakterien nur als 
N-Quellen und nicbt als 0-Quellen in Betracbt kommen, haben Rei- 
NiTZEE und Nikitinskv •’“) gezeigt. Uebrigens ist nur ein Teil des 
„Humusstickstoffes“ assimilierbar. Die Mdglichkeit, dab einzeine 
,,Spezialisten“ dock aucb den Koblenstoff der Humine assimilieren, 
ist durcb diese Untersucbungen nicbt ausgescblossen worden, und in 
der Tat bat man festgestellt, dab gewisse Bakterien (Harnstoffbakterien) 
diese Fabigkeit besitzen®^). 

Enzyme heterotropher Organismen. Was nun im Humus, 
auber den Huminen, nocb fur andere organiscbe Substanzen entbalten 
sind, darbber ist nicbt viel bekannt®®), und wenn man aus ibm mit 
gewobnlicben cbemiscben LOsungsmitteln keine brauchbaren Nabrstoffe 
extrabieren kann, so beweist das nur wenig, denn viele Pilze sind 
imstande, durcb ausgescbiedene Enzyme losende Wirkungen auber- 
balb ibrer Zellen auszuuben. Das sind zum Teil wieder dieselben 
Enzyme, die wir scbon kennen, namentlicb Diastase und zucker- 
spaltende Enzyme, ferner Zellulase, Lipase, Pro teasen An diesen 
Pilzenzymen ist eine Reibe von interessanten Beobacbtungen ange- 
stellt worden, von denen wir an dieser Stelle nur auf einige ein- 
geben. In bOheren Pflanzen finden wir Zellulasen (Hemizellulasen) 
nur dann, wenn es sicb urn die Lbsung von Reservezellulose 
bandelt; die Zellulose der gewObnlicben Zellwande bleibt bei ibnen, 
einmal gebildet, vollstandig intakt; sie wird aucb nicbt vor dem 
Laubfall gelbst und resorbiert, es gebt also der boberen Pflanze mit 
den abfallenden Blattern und Aesten eine Unmenge von organiscber 
Substanz verloren. Aucb viele Pilze vermbgen nur solcbe leicht 


66) Kbinitzee 1900 Bofc Ztg. 68 69. NiEixiifSKY 1902 Jakrb. wiss. Bot. 
37 365. 

67) Oheistensek 1910 Obi. Bakt. II 27 336. 

68) Shokey 1913 U. 8. Dep. of Agrie, No. 88. Zit. nach Miehe 1918 Flora 
111/112 443. Im „Humus“ sind Diaminosauren, Purinkorper, Amino-, aucb eine 
Nukleinsaure naobweisbar.' 

69) Zablreiche andere Enzyme bei Monilia, vgl. Westt 1901 zit. in Anm. 61. 
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losliclien Heinizellulosen anzugreifen bei anderen aber, und zwar 
iiicbt niir deneiij die als jjSpezialisten^^ auf Holz iebeii, wie Merulius 
lacrimaBSy dem geftircbteten Hausscbwamm, und sonstigen Holz- 
zerstorern ' sondern aucli bei gewohnlichen Piizen hat man die 
Fahigheit, echte Zellnlose zu losen, konstatiert Vielfach geschielit 
das offenbar nur, nm dem Pilz Eintritt in das Zellinnere zn ver- 
schaflen; die Losung der Wand i,st Nebensache, Hanptsache ist der 
Gewinn von Zellinhaltstoffen, wie Starke etc. In anderen Fallen 
aber lebt der Pilz hauptsachlich von der ZelMose nnd hat dann 
sogar die Fahigkeit, verbolzte Wande ansznnutzen, indem er dnrch 
ein besonderes Enzjm zuvor eine Spaltnng in Zeilnlose und „ Holz- 
stoff“ bewirkt ^^). Die Zellulose wird assimiliert, der Holzstoff bleibt 
iibrig^^). In der Tatigkeit dieser Pilze haben wir einen Modus der 
Zerstorung der Zellulose in der Natur vor uns, auf einen anderen 
kommen wir in Kap. 16 zu sprechen. Ohne sokhe Zerstorungen miifite 
unsere Erde tiberall mit dicken Lagen von Zellulose bedeckt sein. 

Fine andere Beobachtung betrifft die Ausscheidung der Dia- 
stase. Viele Pilze und Bakterien scheiden Diastase aus den Zellen 
aus^^); nur so konnen sie sich Starke, die in ihrer Umgebung vor- 
liegt, nutzbar machen. Diese Diastasesekretion hangt aber in raaJS- 

70) SCHELLENBEEG 1908 Floxa 98 257. 

71) Mollee 1907—1921 Haussebwammforscliungen 1—7. Jena. Falck 1913 
MykoL Unters. 1 1 und 47 und 67. Wehmer 1915 Beitr. z. Kenntnis einheimischer 
Pilze. Jena. 1916 Ber. Bot. Ges. U 82; 1921 Cbl. Bakt. II 52 339. Duysen- 1918 
Sitzungsber. Ges. naturf. Freunde Berlin 177. ISTeuberg u. Cohk 1921 Biochem. 
ZeitscJar. 122 204 (Acetaldehyd im Stoffwechsel von Merulius). Hasenohrl 1921 
Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien IBO 479. FTachtr. Anm.: Priistg-shetm 1923 Ber. 
Ohem. Ges. 56 2095. 

72) Vgl. ITERSON 1904 Cbl. Bakt, II 11 689. Jones 1905 Cbl. Bakt. 11 14 
257. Otto 1916 Beitr. z. alig. Bot. 1 190. 

73) Die Obeinie der Verholzung ist in vielen Punkten kon trovers. Verbolzte 
Zellwande enthalten (nach Heuser 1923 Ber, Ohem. Ges. 56 902) auBer den durch 
hydrolysierende Mittel zn entfernenden Kohlehydraten (Zellulose, Pentosane) das 
Lignin, einen Korper, den manche Forscher der Fettsaurereibe zurecbnen, der aber 
docb wohl sicber aromatiscber Natur ist. Der Ligningehalt betragt ca. 30 Proz. 
fSCHKlDT kommt zu boberen Zablen: 37 Proz. ini Kiefernbolz, 46 im Bucben- 
holz. 1921 Ber. Cbem. Ges. 54 1860 3241; 1923 56 23 und 1438. Hier Angaben 
liber Befreiung der Zellulose von Lignin (Inkrusten) mittels Cblordioxyds, das aucb 
mikrocbemiscb braucbbar ist (Duysen 1921 1. c. 54 3241).] Bei Kaliscbmelze ver- 
bolzter Zellwande gebt die Zellulose wesentlicb in Oxalsaure, das Lignin in Proto- 
katecbusaure, diese in Brenzkatecbin iiber. Das Ligninmolekiil entbalt voraussicbt- 
iicb einen Benzolkern mit oxydierten Seitenketten. Nacb Reason bestebt Kiefern- 

^CH — GHOH 

bolzlignin aus Koniferylaldebyd ; — OCH.j, der zu Acroleinlignin (a-Lignin) 

\0H 

kondensiert ist, sodann aus Carboxylolignin (g-Lignin), das keine Acrolein-, sondern 

wohl eine Acrylsauregruppe entbalt, — Acrolein: HgC~CH — 0<^^^ d. b, ein 

ungesMgter Aldebyd; Acrylsaure: — GHCOOH, das jenem Aldebyd ent- 

sprecbende einfachste Glied der Oelsaurereibe. — Die dem Botaniker gelaufigen 
Ligninreaktionen sind an den Aeroleinkomplex gebunden (1920 Ber. Cbem. Ges. 
53 1864, und 1923 56 300). Hier aucb Speknlationen iiber Entstebung von Koni- 
ferylalkohol in den Blattern, glukosidiscbe Bindung an Zucker, Wiederabspaltung 
und Oxydation zum Aldebyd. Kritik u. a. bei Fuchs 1921 1. c. 54 484. 

74) WOBTMANN 1882 Zeitscbr. f. physiol. Cbemie 6 287. Peefebr 1896 Ber. 
Sachs. Ges. Wiss. (matb.-pbys. Rl.) 513. Ratz 1898 Jahrb. wiss. Bot. SI 599, 
Went 1901 zit. in Anm. 51. Saito 1910 Wocbenschr. f. Brauerei. Pantanelli 
1910 Ann. di bot. 8. 



312 


14. Kapitel. 


gebeiider Weise ron den Nahrstoffen ab, die dem Pilz sonst geboten 
warden. Wir kommen damit zu dem oft bearbeiteten Problem von 
der Kegnlierbarkeit tier Enzyuibilduiig. Mit Kvlin^^) kann man 
qualitative und quantitative Eegulierbarkeit untersebeiden. Erstere 
liegt vor, wenn das Enzym nur gebildet wird, falls sein Substrat dem 
Pilz geboten wird; das gilt 'z. B. fUr die Tannase die nur dann 
in Aspergilluskulturen entsteht, wenn Gallussaure oder Gerbsauren 
als C-Quelle dienen. Quantitative Kegulation aber liegt vor. wenn 
das Enzym aucb obne Gegenwart seines Substrates gebildet wird, aber 
in grofierer Menge, wenn aucb das Substrat zugegen ist. Grezes ' ') 
fand beispielsweise, daB Invertin aucb bei Ernahrung mit Bernstein- 
saure sich bildet, weit mebr jedocb, wenn aucb Robrzucker geboten 
wird. Solcbe Untersuebungen liegen nun aucb ftir die Diastasebildung 
in liberreicber Menge vor. In bestimmten Fallen laBt sicb zeigen, 
daB sie nur dann erfolgt, wenn als C- Quelle bloB Starke zur Ver- 
fugung stebt. Bei reicblicber Gegenwart versebiedener Zuckerarten, 
niebt aber aller gutnabrenden 0-Quellen, wird keine Diastase ge- 
bildet; bei Penicillium z. B. gentigt dazu sebon eine 2-proz. Zucker- 
losung. Aebnlicb verbalt sicb aucb Bacillus megaterium; bei Asper- 
gillus aber wird selbst durcb 30 Proz. Zucker die Diastasebildung 
nur gebemmt, niebt aufgeboben, wabrend z. B. Invertase- oder Maltase- 
bildung auf LSsungen, die neben Robr- und Malzzucker aucb Trauben- 
zucker fubren, durcb diesen niebt gebemmt wird. 

Efcwas andere Kesultate hatte Ftjnke der nacbwies, daB der zeitliehe Ver- 
lauf der Enzymbildung, und die Aziditat der Losung ganz besonders beachtet 
werden muB. Vom Beginn der Entwicklung an wird von Aspergillus Diastase 
ausgesehieden, bis ein Maximum erreicht ist, und zwar ganz gleiebmaBig auf 
Losungen von Traubenzucker , Starke, Maltose; Eohrzucker hatte sohadlichen 
BinfluS, bei ErnShrung mit Glyzerin konnte gar keine Diastasebildung beobachtet 
werden, auch war durch AngewShnungsversuche an Milchzucker keine Laktase- 
blldung zu erzwingen. 

Bemerkenswerterweise ist aber aucb die Stickstoffnabrung oft 
von groBem EinfluB auf die Diastaseproduktion. Bei Aspergillus 
oryzae erfolgt nacb Saito auf fast alien organiseben N-Quellen reicb- 
licbe Diastasebildung, wabrend manebe anorganisebe N-Verbindungen 
nur bei Star kegegen wart die Enzymbildung bewirken”). Es wird 
also vielfacb — aber durebaus niebt immer — die Bildung des Enzyms 
durcb das Bedilrfnis reguliert; wenn der bei Wirksamkeit des 
Enzyms entstebende oder vielleiebt aucb nur ein ibm abnlicber Korper 
der Pflanze in Fulle geboten wird, dann bat sie eben das Enzym 
niebt ndtig. Zweifellos wird aucb in der boberen Pflanze die Bildung 

75) 1914 Jahrb. wiss. Bot. 68 465. 

76) 1913 Knudson Journ. biol. chem. 14 159, 185. Vgl. auch Koca u. Oelsnek 
1916 Cbl. Bakt. II 45 107. 

77) 1912 Ann. Pasteur 26 (auch Daten tiber Emulsin, Maltase, Inulase). 

78) 1922 Bee. trav. bot. ntel. 19 219. Die Menge gebildeter Diastase wurde 
an der Zeit gemessen, die verlief, bis eine Starkekleisterlosung durch gleiche Volumina 
der zu vergleiehenden Losungen auf den achromischen Punkt gebracht wurde. — 
(Vgl. auch Went 1918 Zittverl. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 27 und 1918 Proc. 
21 No. 4.) Manche Pilze konnen autoregulatorisoh die NShrlosung auf die fur das 
Enzym giinstige H-Zahl einstellen; bei anderen muB der Experimentator nach- 
helfen. 

79) Vgl. auch Peenbach 1890 Ann. Pasteur 4 641 (Xnvertinbildung der Hefe 
durch N-Quelle beeinfluBt), Bobbin 1916 Am. Journ. Bot. 3 234. Euler 1918 
Fermentforsch. 2 318 (Amylasebildung bei Aspergillus niger durch Pepton und 
durch Starke gefdrdert). 
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imd Losungv z. B. der Starke, in gleiclier Weise geregeit^^*^) nnd wir 
werden eine ahnliclie zweckmaBige Regulation auch bei anderen Vor- 
gangen in der Pflanze, nicht nur bei Stoffwecbselprozesseiij noch zu 
konstatieren baben., ■ 

Sebr wichtig ist ferner die Ausscheidung von Lipase durcb Pilze/ 
die iiinen die Resorption von Fetten ermoglicht und bei verscbiedenen 
Piizenj vox allem aucb wieder bei Aspergillus niger, studiert worden 
ist. Lipase wird auf fetthaltigen Boden in groBerer Menge als bei 
anderer Ernahrung gebildet und wirkt am besten bei neutraler oder 
schwach saurer Reaktion und ziemlich hoher Temperatur. Rohrzucker 
bemmt ibre Bildung, N-baltige Stoffe sind obne EinfluB. Sie spaltet 
Triolein, Tripalmitin, Tristearin, aucb Triacetin und Monobutyrin. 

Ob bei der Ernahrang von Pilzen mit die durcb Lipase abgespaltenen 

Fettsauren als Ca- Oder NH^-Seifen, oder als freie Saure aufgenomjnen werdeo, 
ob aucb Fett in Form kleinster Tropfcben resorbiert wird, ist nocb unbekannt. Im 
Innern der Zellen von auf Fett wacbsenden Pilzen kann jedenfalls Fett und Fett- 
saure mikroskopiscb nebeneinander in ein und derselben Zelle naebgewiesen werden. 
Bei Kultur auf Fettsauren nur diese, aber kein Fett. Das Glyzerin wird so scbnell 
verarbeitet, dalS es bei der Ernahrung von Pilzen mit Fett nicbt nacbweisbar ist, es 
sei denn, daB neben Fett aucb Zucker geboten wird, in diesem Fail sammelt sicb 
das Glyzerin, vom Zucker „gescbutzt“ (S. 306), an und kann cbemiscb gefaBt werden. 
DaB Pilze wie alle anderen Pflanzen Fette in Koblebydrate iiberfuhren konnen, 
demonstriert unter anderem die Bildung von loslicber Starke durcb Pilze, die auf 
Fett wacbsen; den umgekehrten Fall, Bildung von Fett aus Koblebydraten, zeigt 
jede Pilzkultur auf Zuckerlosungen, durcb Ansammlung von Fett in den Zellen^-)* 
Ueber diese Vorgange bei Hefen vgl. Kap. 16. — DaB Lipase, allerdings nur bei 
WasserausscbluB, aucb synthetiscb wirkt, baben wir sebon gebort (S. 272). 

Ueber die eiweiBabbauendeu Enzyme beterotropber Mikroben er- 
wabnen wir bier so viel, daB in Hefen die uns von friiher be- 
kannten (S. 275) Proteasen vorkommen, d. h. solcbe, die bei saurer 
und aucb solcbe, die bei alkaliscber Reaktion arbeiten, daB aber eigen- 
artigerweise bei eiweifilosenden Bakterien (Bac. subtilis, proteus usw.) 
sowohl die protein- (Gelatine) als aucb die peptonspaltenden Ektoenzyme 
ihr Optimum bei neutraler Reaktion (p^ = 6 bis 7) und auBerdem ein 
groBes Intervall ibrer Wirksamkeit baben (p,( 4 bis 9 )^^% — Sasaki be- 
scbreibt die Spaltung von Dipeptiden (Glycyl-Glycin und Glycyltyrosin 
durcb Bakterienenzyme DaB Esterasen und Glukosidasen bei Pilzen 
verbreitet sind, lebrt das sebon genannte Tannasevorkommen ^^0- 
Von weiteren Glukosidasen ist unter verscbiedenen anderen ein in 
Pilzen und Hefen verbreitetes Enzym zu nennen, das Pbloridzin in 
Zucker und Phloretin zerlegt^O- Von der Spaltung N-baltiger Gluko- 
side ist oben sebon die Rede gewesen. Ganz eigenartig ist ein in 

80) Vgl. Stoward 1911 Auu. of Bot. 25 799. Angaben fiber regulatoriscbe 
Bildung von Enzymen (Amylase, Sacebarase) in Griinalgen macht Sjoberu 1912 
Fermentforseb. 4 97. Ueber Braunalgen s. S. 264 Anm. 42. 

81) ScHEKKER 1921 Biochem. Zeitsebr. 20 164. 

82) Spieckermakk 1912 Zeitsebr, f, Enters, d. Nahrungs- und GenuBmittel 
320- SOHNUEK 1910 7ersl. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 667, u. 1911, 1263. (Regu- 
latorische Lipasebildung, Hemmung durcb Saure, Tbermotoleranz.) 

83) Flxeg zit. S. 302 Anm. 14. 

84) IwAJsroFE 1921 Bioebem. Zeitsebr* 120 1. 

85) Derkby 1921/22 Biochem. Zeitsebr. 120 106. 

86) Sasaki 1912 Bioebem. Zeitsebr. 47 462 u, 472. 

87) Boas 1916 Cbl. Bakt. II 44 700. Weitere Beispiele iiber Ernahrung von 
Pilzen mit Glukosiden bei BbSGEN zit. S. 319. Ueber Spaltung von p-Methyl- 
glukosid durcb Aspergillus niger, a-Metbylglukosid durcb „ Hefen “ s. Dox 1912 
Bioebem. Zeitsebr. 40 397. 
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Kiilturen des aus Kegenwiirmexkremeiiteii isoiierten Bac. extorqueiis 
vorhandenes Enzym, das Oxalsaure abbaut und uns spater nocb/be- 
: scliaftigen.;wird^^). 

In vieleiL Fallen ist als Zwiscbenprodukt sowolil beim Abbau Ton 
EiweiBkorpern als ancb von Kohlebydraten nsw. die Brenztranben- 
saure^'^) nacbgewiesen worden, nnd es bat sicb ancb gezeigt, dafi sie 
fiir viele Pilze eine atisgezeicbnete C-Quelle ist, die nnter Bildung 
von Acetaldebyd abgebaut wird. Es ist daber klar, daJB ein wei teres 
Enzym, die Karboxylase (Neubekg nnd Kaeczag 1912), die die ge- 
nannte Ketosaure in Acetaldebyd nnd Koblendioxyd zerlegt, ancb im 
Stoffwecbsel der Pilze eine weite Verbreitung besitzt -- Ueber 
„Mutase“, die Aldehyde in Sauren + Alkohol „dismntiert“, siehe z. B. 
bei Kumagawa 

Endlich ist nocb zu erinnern an ein syntbetiscb wirkendes Enzym, die 
Karboligase (Neoterg), welcbe Koblenstoffsyntbesen bewirkt, z. B. Acetaldehjd- 
molekiile zu Butylalkobol verkettet, oder Benzaldebyd und Acetaldebyd zu einein 
optiscb aktiven Ketol, l-Pbenyltraubensaurealkobol, vereinigt. Es bandelt sicb dabei 
urn ein syntbetisches Enzym‘ das die Verkniipfung freiwiliig sicb nicbt bindender. 
bvdroiytiscb nicbt spaltbarer mebrgliederiger C-Eetten bedingt"*'), Dadurcb unter- 
scbeidet sie sicb von der Oxynitrilese Rosbnthalers'*'); welcbe optiscb aktive Oyan- 
bydrine aufbaut, die durcbBrnulsinwirkung wieder bydrolytiscb gespalten werden, 

Ans dem Mitgeteilten erkennen wir^^), wie sehr der Besitz extra- 
zellniar Ibsend wirkender Stoffe den Pilzen das Fortkommen in der 
freien Natnr erleichtert, wo nicbt praparierte Nabrlosnngen zn ibrer 
Verfugnng stehen. Dabei bandelt es sicb keineswegs nnr nm Enzyme, 
die wassernnlosliche Stoffe Idslich machen, sondern ancb urn solche, 
die, seien es Ekto- oder Endoenzyme, wasserlosliche waiter abbaneii. 
Ancb von soichen gaben wir schon eine kleine Answahl nnd erwahnen 
nnr nocb, daB Disaccbaride, nm Verwendnng finden zn konnen, znvor 
gespalten warden mtlssen, nnd wenn ein Organismns, wie z. B. Bact. 
perlibratnm -*0 oder Mnc. stolonifer, keine Invertase besitzt, so kann 
er wohl Dextrose nnd Lavnlose, nicbt aber Eohrzncker verarbeiten 

Die bis jetzt betracbteten heterotropben Pflanzen sind Sapropbyten; 
sie leben in der Natnr von toten Resten oder von ausgescbiedenen 
Stoffwechselprodnkten der Tier- nnd Pflanzenwelt. In gewisser Be- 
ziehnng ein Zwiscbenglied zwischen den spater zn betraclitenden 
Parasiten nnd den bebandelten Sapropbyten bildet eine biologiscbe 
Grnppe von Pflanzen, die man als ^^Cariiivoren*^ bezeichnet. 

88) Bassilik 1914 Jabrb. wiss. Bot. 58 255. 

89) Ehrlich 1906 Biocbera. Zeitscbr. 3 52; 1911 8t> 96. Zaleski 1913 Ber. 
Bot. Ges. 81 349. Neuberg ebenda 67 96 u. 122. Hier aucb Angaben iiber 
Spaltung von Oxalessigsaure in Acetaldebyd und Koblendioxyd, von a-Ketobutter- 
saure in IVopionsaure und Koblendioxyd, von Metbylatbyibrenztraubensaure in 
d- Valerian saure, durcb Bakterien. 1920 Ber. Cbem. fees. 58 1039. Nagaya^ja 

1921 Biocbem. Zeitscbr. J16 303. Wagner CbL Bakt, I 71 33. 

90) 1921 Biocbem. Zeitscbr. 128 150. 

91) Keuberg 1922 Biocbem. Zeitscbr. 127 327; 1921 Naturwiss. 9 334. Hirsch 

1922 ebenda 181 178. 

92) 1910 Biocbem. Zeitscbr. 26 1, und 1922 128 608. 

93) Eine Aufzahlung weiterer Enzyme findet man bei H. Fischer in Lafar 
Mykologie 1 269; ferner bei Pringshbim u. Zemplen 1909 Zeitscbr. f. physiol 
Gbemie 62. 

94) Betjerinck 1893 CbL Bakt. 14 834. 

95) Bitter 1912 Biocbem. Zeitscbr. 42 1^ Kostytschew 1922 Zeitscbr, f. 

physiol. Chemie 118 233, Ueber Inulase vgl Boselli 1912 Bef. CbL Bakt. li 
82 231 und Grezes zit, S. 312 Anm. 77. , 
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Diese viel untersuchten carBivoren odeiy wie man a 
sageix pflegt, in sek tenf ressenden PflaBzen erregen nameiitlicli 
durcii die EmricMniigenj mit denen sie sicli in den Besitz der Nali- 
rung setzen nnd die Verdaunng bewerkstelligen, das Interesse des 
Botanikers nnd des Laien. In rein ernahrungspliysiologisclier Hin- 
siclit dagegen sind sie stufenweise mit anderen Typen verbunden nnd 
konnen mit demselben Kecbt unter die Sapropbyten wie unter die Auto- 
irophen eingereiht werden. An eine eingeliende Besclireibnng dieser 
Pflanzen konnen wir niclit denken; wir verweisen auf die Lehrbuclier 

der Botanik sowie auf die speziellen Scliilde- 
' rungen,, besonders die Goebels, Fenners 

v" Negebs und erwalinen nur, daB zum 

Einfangen kleiner Tiere im wesentliclxen 
drei Einriclitungen vorkommen, namlicli 

1. Kannen oder ahnlicbe als Fallgrubeii 
wirkende Hohlraume: Kannen von Ne- 
penthes (Fig. 41), Sarraceniaceen und Ce- 

vll. pbalotus; Schiauclie von Utricularia (Fig. 43), 

2. Klappfailen, d. h. Grgane, die durcli 
aktive Bewegungen die Tiere einfangen 


Fig. 41. Fig. 42. 

Fig. 41. Blattkanne von Nepentkes; in ihrem Grund ---- aus welchem ein Stuck 
lierausgeschnitten gedacht ist — ist die von den Driisen ausgeschiedene Fliissig- 
keit zu sehen, in der hineingefallene Tiere verdant werden. Aus „Lebrbuch a. 

Botanik f. Hoc}ischuien“. 

Fig. 42. Blatt von Dionaea niuscipula. Nach Beriihrung der Borsten auf* der 
Oberseite kiappen die beiden Blatthalften plotzlich zusammen. Aus ^Lehibuch d. 

Botanik f. Hochschulen". 


(Dionaea [Fig. 42], Aldrovanda), 3. Klebdrtisen (Drosera [Bd. 2 
Fig. 138: Kap. 37], Drosophyllum, Pinguicula). Auch Kombinationen 
dieser Einrichtungen kommen yor. — In gewissen Fallen, z. B. den 
Kannen yon Sarracenia und Darlingtonia, fallen die Tiere der Zer- 
setzung durch Bakterien anbeim. Man wird annehmen dtirfen, dafi 
anfangs ikre Exkremente, spater ibre Zersetzungsprodukte als Stickstoff- 
quellen yon seiten der Pflanze ausgeniitzt werden — eine eigentlicbe 
„Oarniyorie“ liegt bier also nicht yor. Aebniicbe Verbaltnisse treffen 
wir bei Epipbyten mit Wasserbehaltern, so den scbon fruber genannten 

96) Goebel 1981—93 Pflanzenbiologisebe 'Schilderungen. Marburg. Festner 
1904 Flora 98 336. Neger 1914 Hdwb. A" Naturwiss. 5 518. 

97) Vgl. aber Hebbtten 1920 iin Chem. Obi. 1/3 843. . , , ■ i 
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Bromeliaceen und der mit merkwurdigen Kannen versehenen DiscMdia 
Rafflesiana; denn in diesen Wasserbehaltern finden sich immer aucli 
Tiere, die absterben, und deren Endprodukte von den Pflanzen ab- 
sorbiert werden konnen. — Bei Oephalotus soli durch Saureausschei- 
dung die Faulnis der Tierleichen durch die Tatigkeit saureresistenter 
Bakterien erfolgen. — Die typischen Insektivoren zeichnen sich aber 
dadurch aus, daB sie nicht in Symbiose mit Bakterien arbeiten, sondern 
proteoly tische Enzyme, zumeist in Verbindung mit Sduren, sezer- 
nieren, wodurch sie in den Stand gesetzt werden, EiweiB zu ver- 
dauen. Verschiedenheiten existieren wieder insofern, als bei einigen 
Arten die Protease und die Saure immer sezerniert wird, wahrend 
der eine Oder beide Stoffe bei anderen Arten erst nach Reizung, be- 

sonders nach chemischer 
Reizung durch Gegen- 
wart verdaulicher Sub- 
stanz, zur Ausscheidung 
gelangt. Die Sekrete 
haben vielfach antisep- 
tische Eigenschaften, so 
dab an eine Mitwirkung^ 
von Bakterien bei der 
Verdauung der Insekten 
nicht gedacht werden 
kann. 

Bei Drosera sind die 
eigenartigen Tentakeln 
auf der Blattscheibe am 
Ende mit Drtisen ver- 
sehen, und diese geben 
stets einen Schleim ab, 
der durch seine Klebrig- 
keit Insekten festhalt. 
Wenn aber die Driisen 
durch die Gegenwart von 
stickstoffhaltiger organi- 
scher Substanz gereizt 
werden, so beginnt eine 
sehr viel reichlichere Se- 
kretion, und jetzt labt sich zeigen, dab das Sekret sauer reagiert 
und ein Enzym enthalt®*®). Letzteres ist schon vor langer Zeit ini 
Glyzerinauszug von Blattern nachgewiesen worden. Es handelt sich 
um ein pepsinShnliches Enzym, wahrend tryptische oder ereptische 
nicht nachweisbar sind”®). Auch bei Drosophyllum treten uns abnliche 
Driisen entgegen wie bei Drosera; doch sind nur einige von ihnen 
auf Tentakeln, die meisten sitzen direkt der Blattfldche auf. Wie es 
scheint, erfolgt hier die Sekretion von Sdure und Enzym nur aus den 



Fig. 43. Utricularia vulgaris. A Blattstiicfc mit 
Blasen, B Biattfieder mit einer Blase, 0 Blase im 
Langssclinitt(28“fac]ieVergr.). ^?Klappe, {^WanduDg, 
J Hohlraum. Aus „Lehrbuch d. Botanik f, Hocn- 
scliulen". 


98) Ueber die „ Aggregation “ in den Droseratentakeln s. Jahsox 1920 Beih. 
Bot. Obi. I 37 154. 

99) White 1911 Proc. Boy. Soc. 83 134. Deexby (1917 Biocbem. Zeitscbr. 
80 152) fand im Prei^saft der Blatter des Fettkrautes (Pinguicula) eine „Tryptase“, 
die bei pi^ == 8 EiweiiBkorper (Casein) spaltete, aber kein pepsinartiges Ferment 
aueh kein Erepsin, denn Glycylglycin wurde nicht angegriffen. 
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sitzenden Briisen und beginnt da erst, naclidem die gestielten chemiscli 
■gereizt : worden .sind 

Wesentlicli anders liegen die Verbal tnisse bei Dionaea. Im lin- 
gereizten Zustand ist das Blatt trockea, die sitzenden Drusen, die 
denen von Drosopbyllum analog gebaut sind, sezernieren ibren enzym- 
nnd saurebaltigen Scbleim erst nacb Reiznng dnrcb ein eingefangenes 
Insekt, dann freilich in solcher Menge, daB er zwischen den zusammen- 
scblieBenden Slattern berausfliefit. 

Bei Nepenthes endlich wird scbon in der jugendlicben, ge- 
scblossenen Eanne eine schleimige, gescbmacklose Fliissigkeit von 
neutraler Reaktion sezerniert Erst nach Reiz, nnd zwar sowobl nacb 
mecbanischem wie nacb cbemiscbem, erfolgt die Ansauerung dieser 
Fliissigkeit, nnd jetzt ist sie imstande, eine verdauende Tatigkeit ans- 
zuiiben. Nach Clautriaus Studien im javanischen Urwald erfolgt 
die Resorption des EiweiBes anBerordentlicb rasch nnd anscbeinend 
obne tiefer gebenden Abbau. Dagegen soli nach Vines neben 
einem starken peptischen Enzym, das geradezu ais Pepsin bezeicbnet 
werden kann, anch nocb ein scbwacber wirkendes Erepsin sezerniert 
werden, das die von ersterem gebildeten Peptone weiter abbaut 

Ueber die Natur der iiberall auftretenden Sanre sind die Akten 
nicbt abgeschlossen. Vielfacb wird Ameisensaure angegeben, docb 
bandelt es sich nacb Loew nnd Aso ’®'^) bei Pingnicnla, nacb LiiTZEL- 
bei Utricnlaria nm Benzoestoe, wabrend vom Vorkommen 
anorganiscber Sanren nicbts bekannt geworden ist. An solcbe ware 
aber sehr wobl zu denken, da im tierischen Organismus zn ent- 
sprecbenden Zwecken Salzstoe prodnziert wird. 

Die Prodnkte der EiweiBldsung werden entweder von denselben 
Drusenbaaren, die das Enzym liefern, oder ancb von anderen Plaar- 
biidungen absorbiert. Die Verdanung nnd Resorption geht oft in 
knrzer Zeit von statten. So sab Darwin auf Droserablatter ge- 
legte kleine EiweiBwtirfel im Laufe von 1 — 2 Tagen aufgelost nnd 
die entstandene klebrige Fliissigkeit nacb etwa 3 Tagen vbilig resorbiert 
werden. In anderen Fallen, z. B. bei Drosophyllnm nnd Nepenthes, 
dtirfte dieser ProzeB aber nocb erheblicb scbneller verlanfen. Es fehlt 
indes dnrcbaus an vergleicbenden Versnchen in dieser Hinsicbt, nnd 
es verdienen die cbemiscben Eigenscbaften der Insektivoren tiberhaupt 
eine nene nnd durchgreifende Bearbeitung^^^). 

Die Frage, wie groB der Vorteil ist, den die Insektivoren von 
der Insektennabrnng baben, ist haufig diskntiert worden. Es sieht 
fest, daB sie ancb obne Fleischkost existieren nnd gedeiben konnen. 
Andererseits ist mehrfacb eine fordernde Wirknng der Ftitterung 

300) Fenner 1904 zit. in 96. White 1912 Proc. Boy. Soc. B S3 134. 

101) Olaxjtriau 1900 Mto. couronn. Acad. Belgique 59. 

102) Vines 1909 Ann. of Bot. 23 1 (bier altere Arbeiten zitiert). 

103) Ueber lebende Bewobner von Nepentbes-Kannen vgi. Jensen 1910 Ann. 
du iard. bot. Buitenzorg Suppl. 3 941. Gunther 1915 Zeitschr. f. wms. Insektenbiol. 
241.‘ Oye 1921 Biol. Obi. 41 529. 

104) Bull. Coll agr. Tokyo 1907 7 133. 

105) 1910 Flora 100 145. Hier aucb Angaben iiber ein tryptiscbes Fnzym bei 
Utricnlaria. Ueber die Fangvorricbtung der Utriculariablase s. Czaja 1922 Zeitscbr. 
f. Bot. 14 705. 

106) Oh. Darwin 1876 Insektenfressende Pflanzen. (Deutscb von Oarits.) 
Stuttgart. 

107) Ueber einen Eotatorien fangenden Pilz: Sommerstorff 1911 Oesterr. 
Bot. Zeitscbr. 01 Nr. 10. 
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hervorgetreten, wenn diese in mafivoller Weise erfoigte. In den Ver- 
suchen von Busgen i"*) z. B. flbertraf der Zuwachs der gefutterten 
Utriculariasprosse den der ungeffitterten um das Doppelte ; fdr Drosera 
wies derselbe Autor sehr betrachtliche Erfolge der Fleiscbkost 
nach, die besonders dann bervortraten, wenn die Versuche mit der 
Keimnng begonnen und bis zur Samenbildung fortgesetzt warden : 
das Trockengewicht der Gefutterten betrug das IV 2 - bis 2-fache, die 
Zahl der BlUtenstande das 3-fache, die der Kapseln das A-facbe der 
Ungefiitterten. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB die Insekti- 
voren in Beziebung auf die Erwerbung des Koblenstoffes auto- 
troph Sind ; sie baben ja Cbloropbyll und gedeiben, wie bemerkt, 
aucb obne Fleiscbkost. Die fordernde Wirkung der letzteren kann 
also nicht nur auf dem Gewinn organisch gebundenen Kohlenstoffes 
beruben, vielmebr muB sie aucb vom Stickstoff oder von anderen 
Nahrsalzen berrubren. Es ware moglich, daB die Fiitterung mit In- 
sekten zumal desbalb forderlicb ist, weil dadurcb eine groBere 
Menge von Stickstoffverbindungen und Ascbenbestaiidteilen in die 
Pflanzen kommen, als sie aus dem B oden allein aufnebmen; wie 
es scbeint, 1st das Wurzelsystem vieler Insektivoren nur maBig 
entwickelt, obne Mykorrbiza (Kap. 18), die Transpiration aucb nicbt 
sebr stark; bei Nepenthes allerdings ist das Wurzelsystem alterer 
Pflanzen mdcbtig, die Transpiration normal (Stern). Der Standort ist 
meist arm an Nahrsalzen; unter diesen Umstanden ist es von Interesse, 
zu wissen, daB man die Aufnahme v.on Phosphorsaure und Kali aus 
den Abbauprodukten der Fleischnahrung direkt mikrocbemiscb nach- 
weisen kann 

Moglich ist aber auch, daS die Qualitat der durch die Blatter aufgenommeneo 
Stoffe von Bedeutung ist. Es konnte sich also vor allem uni organisch gebundenen 
Stickstoff handeln. In diesein Falle, der gewohnlich ohne naheren Beweis als der 
allein in Betracht kommende bezeichnet wurde, miiJSte man wohl in erster Linie 
an Peptone denken. Und es ist in der Tat nicht ganz ausgeschlossen, daS die 
Insektivoren „Peptonpflanzen“ sind, d. h. dafi sie mit N in Form von Pepton 
besser gedeihen als mit Nitrat oder Ammon iak. Es ware wohl der Miihe wert, 
diese Vermutung einmal experimentell zu priifen^^**). 

Die biologische Stellung der Insektivoren ist also zurzeit noch 
keine sichere, doch ist ihre Einreihimg unter die „Stickstoffhetero» 
trophen^ watirscheinlich begriindet. Wie sclion bemerkty haben wir 
nun noch andere ^Heterotrophe^, namlich die Parasiteii, zu be- 
sprechen. Sie sind durch mannigfache Uebergllnge mit den Sapro- 
phyten verbunden. So gibt es Pilze^^'^), die fiir gewohnlich sapro- 


108) Busgen 1888 Ber. Bot. Ges, 6 LV. 

109) Busgen- 1883 Bot. Ztg. 41 569., 

110) O. ScHMin (zit. in 111) zeigte freiiich, dafi das Assimilationsgewebe ailer 
Insektivoren einen primitiven Bau besitzt ; auch scheint die einmal gebildete Starke 
•nur langsam verbraucht zu werden, wodurch die Neubildung von Assimiiaten be- 
schrankt wird. Unter dem EinfluB der Insektennahrung tritt aber ein rascherer 
Starkeverbrauch ein. Nach Stbest (1917 Flora 109 213) assimiliert Nepenthes nur 
maiSig. Die Angaben fiber schwache Assimilationsenergie der Insektivoren bedurfen 
samt und senders der Bestatigung. 

111) G. Schmid 1912 Flora 104 335. Ueber Aufnahme von Lecithin (S. 252) 
imd dad.urch bedingtes Auftreten von Fetttropfen im Innern der resorbierenden 
Zellen s. bei Neger Anm. 96, 

112) Beijerinck 1890 Bot. Ztg. 48 766, 

113) Artari 1899 Bull, des naturaliste de Moscou No. 1. 

114) Vgl. fiber diese namentlich DB Bary 1884 Vergleichende Morphoiogie und 
Biologie der Pilze. Leipzig. 
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plij/tiscli ieben, die aber doch auch die B'abigkeit liaben, in lebende 
Organismen einzudringen und aus ihnen ibre Nabrung zu nehmen. 
Ais Beispiele soldier „fakultativer Parasifcen^ seien Penidllium glancnm 
iind andere Scbimmelpilze genannt, die in reifes Obst, zumal an Wimd- 
stellen ^^^), eindringen und dann dessen Faulnis. verursachen ; ferner sei 
Sderotinia sderotiorum angefdlirt, ein Pilz/ der seiiien ganzen Ent- 
wicklungsgang ais Saprophyt durchmacben kann und tatsadiiicb in der 
Natur nidit selten durcbmacbt, der aber nach geniigender Eraftigung 
auch ais Parasit mandie Pflanzen zu befallen yermag. Auch der 
entgegengesetzte Fall ist bekannt geworden, daB namlidi Pilze. die 
fiir gewohnlich ais Parasiten leben, saprophytisch erndhrt werden 
konnen (fakultatiye Sapropbyten, z. B. Pbytophthora omnivora, mandie 
Bakterien), und mit dem Fortscbreiten der Forscbung wird es ganz 
gewiB gelingen, sebr yiele, wenn nicht alie Parasiten auch auBerhalb 
ihres gewdbniidien „ Wirtes“ zu Wacbstum und Vermehrung zu bringen. 
Fiir einen ganz typischen Parasiten, den Bran dpilz Urocystis ane- 
mones, ist das Kniep^^^) bereits geiungen. Die Wabrsdieinlichkeit fiir 
solche Erfolge ist aber bei verscbiedenen Stufen des Parasitismus yer- 
scbieden groB. 

Die unterste Stufe des Parasitismus nebmen soldie Pilze ein, die 
recbt yerschiedenartige Pflanzen zu befallen pflegen, so z. B. die 
sdion genannte Phytopbtbora omniyora, die auf Fagus, Sempervivum, 
Oenotliereen und anderen Pflanzen schmarotzt, und Sderotinia sdero- 
tiorum, die anscbeinend alle saftigen Pflanzenteile befallen kann. Was 
diese Parasiten yor den gewdbnlichen Sapropbyten auszeichnet, ist vor 
allem ihre Fahigkeit, in die Wirtspflanze einzudringen, deren Zellen 
zu toten und der N^brstoffe zu berauben. Wenn solcbe omniyore 
Parasiten einzelne Pflanzenspezies meiden, so wird man den Grand 
daftir bauptsadilich in ibrer Unfahigkeit, in diese einzudringen, er- 
blicken mtissen und nicbt annebmen, sie fanden in solcben ftlanzen 
nicbt die ibnen zusagenden Nabrstoffe. Denn tatsacblicb beweist 
scbon der fakultatiye Sapropbytismus, daB diese Formen keinen An- 
sprucb an ganz bestimmte Nabrstoffe macben — Anders ist 
das mit Pilzen, die auf eine einzelne Familie, Gattung, Spezies 
bescbrankt sind, die, je exklusiyer sie in der Wabl des Wirtes 
sind, eine desto bobere Stufe des Parasitismus einnebmen. Ais 
Beispiele seien genannt: einerseits Cordyceps militaris auf den 


115) Typiscbe „Wundparasitea“ sind unter anderem auch die Fomes-Arten 
(Feuerscbwamnie) und andere Baumschadlinge. Eudatj 1917 Beitr. z. Biol 13 375 
(auch Enzymfragen). Viele weitere Beispiele iu den Lebrb. d. Pflanzenkrankb., 
z. B. Klebahn 1912 im Hdwb. d. Naturwiss. 7 619. 

116) 1921 Zeitschr. f. Bot. 18 289. 

117) Die umfangreicbe Literatur fiber die Frage, wieweit solcbe Pilze durcb 
enzymatische Wirkung, durcb Ausscheidung von Sauren ibre Wirte scbMigen^ 
BOwie eigene Versucbe sind zusammengestellt bei Busoen 1918 Flora 111/112 606. 
Hauptversucbsobjekt war der „Grauschimmel“, d. b. ais Botrytis cinerea znsammen- 
gefai^te Konidienformen von Sclerotinia-Arten. Vgl. ferner: Blackman 1916 Ann. 
of Bot. SO 389; Bkown 1915 ebenda 20 313; 1916 80 399; 1917 81 489 (Aus- 
scbeidung zellbautlosender Enzyme) ; Dey 1919 ebenda 88 305. Boyle 1921 ebenda 
85 337. Wo der Angriff durcb die Eutikula erfolgt, wird diese nicbt enzymatiscb, 
sondern mecbaniscb durcbbobrt. — Der in den Arbeiten vielfacb benutzte Aus- 
druck „Cytase“ fiir zelibautlosende Enzyme ist reicblicb unbestimmt. Es bandelt 
sich da bei entweder um Enzyme, die Zellulose, oder solcbe, die Pektinlamellen losen, 
Oder um Gemiscbe beider. * (Vgl. Otto Anm. 72 auf S. 311.) 
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:verscMedensten Insekten viele Uredineen,^^^) und auf 

den yerscliiedensten Vertretern einer Pflanzeiifamilie ; andererseits 
Cystopns Portnlacae nur auf Portulaca, Uromyces tuberculatus nur 
auf Euphorbia exigua, Laboulbenia Baeri nur auf der Stubenfliege, 
GewiB wird die Beschrankung auf eine Oder wenige Sippen, die 
ais Wirt dieneiij bin und wieder damit zusammenhangen, daB diese 
durch irgendwelche Besonderheiten dem Parasiten das Eindringen 
erleichtern; im groBen und ganzen aber wird man ein Bedtlrfnis nacli 
ganz besonderen Nahrstoffen bei diesenPilzen voraussetzen dtirfen, 
ohne daB wir etwas Naheres tiber ilire Beschaffenheit auch nur ver- 
muten kbnnen. 

Besonders beaebtenswerfc sind die in der Gruppe der Mncorineen bekannten 
Falle, daB parasitische Formen dieser Pilze (z. B. Chaetocladium) auf bestiinrateii 
-anderen Mncorineen scbmarotzen. bat darauf bingewiesen, daB bier 

fiir die Mogiicbkeit einer Infektion offenbar einerseits Untersebiede in der Kon- 
stitution des Frotoplasmas von Wirt imd Parasit vorbanden sein mussen --- denii 
Chaetocladium scbmarotzt nicbt auf sicb selbst oder Artgenossen — andererseits 
aber ein gewisser Grad der Verwandtscbaft, denn andere Pilze als besti'mmte 
Mncorineen werden nicbt von dem genannten Parasiten befallen. Ganz kbnlicbe Be- 
ziebungen sind maBgebend fiir die Mdglichkeit einer sexuellen Vereinigung, bei der 
ebenfalls einerseits feine cbemiscbe Differenzen zwischen fusionierenden Tbalhis- 
zweigen, andererseits aber ancb ein gewisses MaB der Verwandtscbaft vorbanden 
sein mnB, nm sexnelle Vereinigung zn ermoglicben, «— Ob nnn bypothetiscbe Btoffe, 
die sexnelle Vereinigung auslosen, mit den parasitische Fusion bedingenden teil- 
weise identisch sind, oder ob es sicb bei der Infektion urn die Wirkung von Xahr- 
oder Reizstoffen handelt, die in immnnen Pflanzen vielleiebt mit Scbiitzstoffen 
kombiniert sind, solche Fragen konnen beutigen Tages nacb Burgeff kanm 
bestimmt formnliert, gescbweige denn beantwortet werden. 

Die Zabi der Parasiten ist unter den Pilzen eine sebr groBe. 
Enter den Phanerogamen sind Heterotrophe und spezieii Parasiten 
seltener, die letzteren aber zeigen untereinander so viele Verschieden- 
beiten, daB sie unser Interesse in erbdbtem MaBe in Anspruch nehmen. 
Da ist zunacbst Lathraea und Orobancbe, die durch das Fehlen des 
Chlorophylls an die Pilze erinnern, und bei manchen auslandischen 
Parasitenj so namentlich den Eafflesiaceen, tritt die Pilzahnlichkeit 
auch noch im Ban der Vegetationsorgane zutage. Eine Verwertung 
der Kohlensaure ist bei diesen Pflanzen nattirlich ausgeschlossen, sie 
sind in bezug auf Erwerbung von C, N und Aschenbestandteilen ganz 
auf die Wirtspflanze angewiesen, und sie haben auch im allgemeinen 
keine Organe, mit denen sie aus dem Boden Stoffe aufnehmen konnten. 
Wie sebr sie von den Wirtspflanzen abhangeny ergibt sicb scbon bei 
ibrer Keimung, die bei Lathraea und Orobancbe, auch bei Tozzia und 
Striga (s. unten) nur dann eintritt, wenn der Same in uiimittelbarer 
Nahe einer Wurzel der Wirtspflanze sicb befindet: es mtlssen offenbar 
bestimmte, von der Wurzel ausgehende Stoffe sein, welcbe die Keimung 
bier auslOsen (Bd. 2 Kap. 2), In dieselbe Gruppe von phanerogamen Para- 
siten gebort auch Cuscuta; sie ist ohne Wirtspflanze nicbt lebensfahig, 
obwobl sie Chlorophyll enthalt Die Assimilate dtirf ten der Q u a n t i t a t 
nacb nicbt geniigen, um das Leben der Pflanze zu erbalten. Wir 
mussen die Befabigung zur Ghlorophyllbildung als ein Zeicben dafur 
betracbten, daB Cuscuta von chloropbyllhaltigen Pflanzen abstammt: 

118) Vgl. vor allem Keebahns Berichte iiber Knlturversucbe mit Rostpilzen 
in der Zeitschr. f. Pflanzenkrankb. xi. 1917 Naturwiss. 5 543; ferner Fischer 1917 
Verb. Schweiz. Naturf. Ges. 3 15 usf. 

119) 1920 Zeitschr. 1 Bot. 12 1. 
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mogliclierweise veriiert sie die^ FSMgkeit., CMorophjIl zu bilden, mit 
der Zeit ganz, wie Lathraea. Sicher ist das freilich nichtj denn eiae 
gauze Reiiie von Phanerogamen hat bei dem Uebergang znr para- 
sitaren Lebensweise das Chlorophyll nicht eingebtifit; so manche 
Scrophulariaceen (Euphrasia, Rhinanthus, Bartsia, Melampyrum, Tozzia), 
Santalaceen (Tliesium) und Loranthaceen (Viscum, Loranthus). Von 
diesen Pflanzen sind namentlich die Rhinanthoideen diirch die aus- 
gezeichneten Studien Heineichees genauer untersucht Sie sind in 
ihrer Keimung, mit Ausnahme von Tozzia und Striga, nicht von dem 
Vorhandensein einer Wirtspflanze abhangig und kdnnen tiberhaupt auch 
ohne Wirt vielfach eine gewisse Entwicklung erfahren. Am weitesten 
fortgeschritten im Parasitismus ist, abgesehen von bestimmten Striga- 
arten Tozzia, die in ihrer ersten Lebensperiode unterirdisch, chloro- 
phyllfrei lebt, das andere Extrem bilden einzelne Spezies der Gattung 
Euphrasia (E. odontites, E. minima), die aiich ohne Wirt zur Bltite und 
Fruchtbildung gelangen konnen, wahrend z. B. Euphrasia Rostkowiana 
zwar ohne Wirt keimt, aber nur zu kiimmerlicher Entwicklung kommt. 
In bezug auf den Wirt sind alle diese grunen Pflanzen nicht besonders 
wahlerisch; bei genugend dichter Aussaat greifen sie ihre eigenen 
Artgenossen an, und aus mehreren durch Haustorien verbundenen 
Exemplaren entwickelt sich eines auf Kosten der iibrigen weiter^^^). 

Die Bedeutiing des Parasitismus fiir diese Pflanzen liegt zweifellos 
darin, daB sie aus ihren Wirtspflanzen Nahrsalze aufnehmen, die ihnen 
durch ihre schwach entwickelten und haarlosen Wurzeln nicht in ge- 
niigender Menge zur Verfiigung gestellt werden diirften. Wenn auch 
manche in ihrer Jugend aus den Wirten organische Stoffe aufnehmen, 
so hat doch die grofie Mehrzahl von ihnen jedenfalls die Fahigkeit, 
mit ihren grunen Laubblattern reichlich GO^ zu assimilieren^^‘^). Tozzia 
freilich nahert sich schon stark Lathraea und ist lange Zeit typischer 
Parasit, der auch in der letzlen Periode seiner Ausbildung nur schwach 
assimilieren diirfte. Im ganzen also sind diese Pflanzen von den 
typischen Heterotrophen, die auf vorgebildete organische Nahrung 
angewiesen sind, weit entfernt und konnen deshalb als ^Halb- 
scliniarotzer^^ oder genauer Ndhrsalzschmarotzer bezeichnet werden. 
Kostvtschew legt den Hauptwert auf die Versorgung mit Tran- 
spirations wasser, 

Auch unsere Misteln^^^^j sind ernahrungsphysiologisch noch un- 
vollstandig bekannt^^^), Der Umstand, daB die Verbindung zwischen 

120) 1897 fi Jahrb. wiss. Bot. 31 77; 3S9; m 665; 37 264. Ueber die 

tropische Ehinanthoideengattung Striga, innerhalb welcher ein alimahliclier Ueber- 
gang von anspruchslosem zu anspruchsvollem Parasitismus verfolgt werden kann, 
vgL Heineichee 1913 Ber. Bot. Ges. 31 238. Str. orobanchoides ist ganzparasitisch. 
Str. lutea andererseits zuerst ganzparasitisch, um spater zu ergriinen. S. ferner 
Kef. HEiiTEiCHERs liber Peaeson in 1916 Cbl. Bakt. II 46 541. 

121) L. Koch 1888 Jahrb. wiss. Bot. 20 1. 

122) Hei-neichee 1910 Jahrb. wiss, Bot. 47 539. Seegee, 1910 Sitzungsber. 
Wien. Akad. 119 (I). (Euphrasia assimiliert, transpiriert und guttiert lebhaft; so 
auch Kostytschew 1922 Ber. Bot. Ges. 40 273.) 

123) Tubeuf 1923 Monographie der Mistel. Miinchen, (Mcht mehr verwertet.) 

124) 1920 Naturwiss. Wochenschr. 19 190; 1921 20 28, u. 1922 21 591. Ueber 
Mistelrassen (Kiefermistel, Tannenmistel, Laubholzmisteln) vgi. zumal die ein- 
gehenden Studien Heineichees, z. B. 1913 Kosmos 45; Tubetje 1917 Zeitschr. 
t Pflanzenkrankh. 27 241. Auch uber die Zwergmistel, Arceuthobium , einen 
gleichfalls chlorophyllreichen Halbparasiten, liegt eine umfangreiche Literatur vor, 
z. B. uber pilzmycelahnliche Gestaltung des Absorptionssystems, Keimungsreize, 

Ben ecke u. Jest , Pf Ian zenphysiolpgie. Bd- 1. 21 
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Wirt und Gast in erster Linie den AnschluB ,der Wasserbahnen lier- 
stelit vermuten, da6 Viscum vorzugsweise Wasser und ■aii- 

organische Salze aus der Nahrpfianze entiiimmt. Desgieichen der 
Erfolg von Ringeiung des Wirtes iiber and unter dem Parasiten, die 
diesem niclit schadet Und bei einer Pflanze, die in der Krone 
von Baumen lebt, ist ein solches VerMltnis leicht begreifiicb. Viscum 
ist aufzufassen als eine urspriinglicii epiphytische Pflanze, die dem 
Mangel an Wasser und Nalirsalz, gegen den viele Epiphyten kampfeii. 
durch AnschluB an das GefaBsystem anderer Pfianzen abgelioifeii bat. 
Damit soil nicht bebauptet werden, daB eine gelegentlicbe Aufiiabme 
organischer Substanz aus dem Wirt ausgescblossen sei. 

Nacbdem scbon Laurent gezeigt hatte, dajS Misteln ein Gift ansscbeiden, 
gegen das sich die Birnbaume durch Abwerfen der befaiienen Teile wehren und 
weiter ermittelt hatte, daS verschiedene Birnsorten, ja auch Individuen ein nnd 
derselben Sorte verschieden empfindlich gegen Befall sind, unterschied spiiter 
Heinricher dreierlei Falle beim Befall von Birn baumen durch dieMistel; ent- 
weder waren sie gar nicht immun, d. h. die Misteln kamen ohne weiteres aiif, ohne 
die Birnbaume zunachst wesentlich zu sehadigen ; oder aber die Birnbaume waren 
„echt immun“, d. h. die auf ihnen ausgekeimten Mistelsamen starben bald ab, ohne 
Krankheitserscheinungen ausgeldst zu baben ; oder endlich die Birnbaume waren 
„unecht immun d. h. sie machten infolge des Befalls eine akute Infektionskrank- 
heit durch und wehrten sich gegen das Mistelgift durch Schutzborkenbildung oder 
auch durch Abwerfen ganzer Zweige, so daS auch hier die Misteln schlieBlich nicht 
aufkoramen konnten. Die Erklarung sucbt Heinjucher in der Bildung^ von 
Toxinen durch die Mistelkeimlinge, gegen die die Birnen spezifiseh verschieden 
reagieren. Die »nieht immunen" reagieren gar nicht und werden auch durch das 
Misteltoxin nicht gesehiidigt. Die „echt immunen" verriigen in ihren Zellen von 
vornherein iiber einen groBen Vorrat von Antigen korpern, aus denen sie Anti- 
toxine bilden konnen, die die Misteln alsbald zum Absterben bringen. Die „un- 
echt imniunen" endlich bilden solche Antitoxine nur allmahlich, so daB sie zuerst 
durch Starke Erkrankung reagieren. Eine Stiitze fur seine Anschauung findet 
unser Forscher darin, daB unecht immune Sippen durch einmaligen Befall aktiv 
immunisiert werden konnen und sich gegeniiber einem zweiten Befall immun 
zeigen; d. h. die Mistelkeimlinge gehen, falls ein soicher erfolgt, bald ein, und es 
zeigen sich hochstens ganz lokale Krankheitsbilder an den Baumen. — Auf Toxin- 
wirkungen ist iibrigens vielleicht auch die Bildung krankhafter Hypertrophien an 
den Wirtsasten, sog. Mistelkeulen, zuruckzufiihren. 

Der Unterschied zwiscben autotrophen nnd heterotropben Orga~ 
nismen liegt — das muB zum ScbluB nocb einmal scbarf hervorgeboben 
werden — lediglicb in der Nahrungs aufnabme, und dementsprecbend 
kann man eigentlicb tiberbaupt nur bei Einzelligen von autotrophen 
Organismen reden, weil hier die Gesam tpflanze autotroph ist: 
bei den boheren Pfianzen dagegen gibt es nur autotropbe Teile, vor 
allem die Blatter, denen z. B. in der Wurzel beterotropbe gegeniiber- 
stehen. Ftir die weitere Verwendung der organischen C~ und K-Sul> 
stanzen ist es aber ganz gleichgiiltig, ob sie am Orte der Verwendung 
gebildet, oder ob sie in fertigem Zustand dabin geieitet worden 
sind. Der Stoffwecbsel der Heterotropben ist prinzipiell von dem 
der Autotrophen nicht verschieden. 


Bnzymwirkungen, Losung der Mittellamelle des Wirtes, seiner verholzten Zeliwande 
durch das Euzym Xylase usw. Heinricher 1921 Ber. Bot. Ges, (20); 1920 
Cbl. Bakt. II 51 179. Rippel 1919 Angew. Bot. S. 86. 

125) Melchior 1921 Beitr. z. allg. Bot. 2 55. 

126) PoETEREN 1915 Ref. Cbl. Bakt. 11 43 518. 

127) 1916 Denkschr. Akad. Wiss, Wien 03 503; vgi. auch 1912 Sitzungsber. 21 
und 1920 Zeiischr. f, Pflanzenkrankb 30 41. Ueber Immiinisieriingsersebeirmngen 
bei arideren Pfianzen infolge von Bakterienbefall, die mit einer Aenderung der 
Wasserstoffzahl ihres Zeilsaftes parallel gehen, s. Wagner 1916 Cbl. Bakt. IT 44 708. 
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Wie in. der grtinen Pflanze, so werden aucii beini Piize die Nulir- 
stoffe zum Aiifbau des Korpers, zur Ablagerung von Reseryen 'nnd 
von nicht mehr verwertbaren Endprodukten verwendet; wir baben 
auch bier 1. Banstoffe, 2. Reservestoffe, 3. Wanderstoffe, 4 Exkrete 
zu nnterscheiden, Im groJBen nnd ganzen ist die Pilzzelle ans abn- 
licben Stoffen aufgebaut wie die der Pbanerogamen, wenn sie auch in 
Einzelbeitenj wie z. B. in dem Vorkommen des Cbitins in der Membran, 
nicht selten von ibr abweicht 

Ancb beziiglicb der Eeserv'estoffe ist die prinzipielle CJebereinstimmiiDg mit 
den Antotrophen in erster Linie hervorznheben ; neben stickstoffbaltigen finden 
wir aucb stickstoff freie Eeserv'estoffe bei den Pilzen. Unter den stickstoffbaltigen 
ist vor ailem EiweiS zu nennen, dafi nicht selten kristalliniseb aiifzutreten pflegt; 
daneben findet sich das bei niederen Pflanzen iiberhaupt verbreitete Volutin, 
das nacb A. Meyer ein komplizierter N- und P-lialtiger Korper ist. Von 
bi-freien Reservestoffen sind besonders die Fette verbreitet, aunerdem findet sich 
baufig der Zuckeraikohol Mannit und Trehalose, ein Disaccharid ; dagegeo fehlt das 
sonst so weit verbreitete Starkemehl den Pilzen. An seiner Stelle tritt sehr baufig 
an Orten, wo voriibergehend Oder fiir langere Zeit eine Speicheruiig von Kohle- 
bydraten erzielt werden soli, dasGlykogen aiif, das auch im Tierreich die Starke 
ersetzt*^^), Sehr auffallend ist seine Anbaufung in Organen, die in kurzer Zeit 
ein sehr lebbaftes Langenwacbstum durchzuniacben baben, wie z. B. der Stiel von 
Phallus ; bei diesem Wachstum verschwindet das Glykogen gerade so wie unter 
gleieben Umstanden im Stengel einer Pbanerogame die Starke, um banptsacblicb 
in Zeliwandstoffe umgewandelt zu werden Es diffundiert, obwobi loslicb, nicht 
durcb das Plasma oder die Zellhaut und ist daher als Reservestoff sehr geeignet. 
Von Zelle zu Zelle kann es also nicht wandern, es sei denn, dafi es zuerst durcb 
ein der Diastase nahestebendes Enzym in Zucker ubergefiihrt wird. Auch als von 
auSen gebotener Nabrstoff kann es von der Hefe nicht direkt verwertet werden, 
da dieses Enzym nicht aus der Zelle beraustritt^*^-). 
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Wir baben uns bis jetzt auf die Betrachtiiiig der Assimilatious- 
vorgange bescbrankt; d. b. der Bildung kompiizierter cbemi- 
scber Verbindungen aus einfachen, insbesondere der Bildung von 

128) ZiKEs 1922 Cbl. Bakt. XI 57 21 (vgl aucb S. 5). 

129) Das mit Starke nabe verwandte Glykogen ist nacb Karrer (zit. S. 257) 
wie jeoe die polymere Form eines Maltoseanhydrids. Sie wird, wie Starke, durcn 
Bac. macerans (Prixgsheim u. Lighten steiit 1916 Ber. Chem. Ges. 49 364) in 
kristallisierende Polyamylosen iiberfiibrt und liefert dem Chemiker Methyl oprodukte, 
die von Metbyiostarke nicht zu unterscbeiden sind. Ueber die Chemie des Hefe- 
glykogens („ Eiyibrohydrozellulose®) vgl, aucb Salkowski 1921 Zeit^cbr. f. physiol. 
Chemie 114 31. Ueber die scbon genannte eigenartige „losiicbe Starke" in Asper- 
gillus- und Penicilliumkulturen und die Abbangigkeit ibres Auftretens von der 
Wasserstoffzabl, C-Quelle usw. s. Boas (1919 Beih. Bot. Cbl. 80 135, und 1922 Cbl, 
Bakt. 11 50 7 ; Lappalainen 1919/20 Finsk. Vetsk, Soc. Forb. 02 A 1. — Ueber das 
logen bei Bakterien (Bac. amyiobakter) vgl. Meyer 1912 Zelle der Bakterien. Jena. 

130) Claxjtriau 1895 Acad, de Belgique. Cl. d. sc. (Kochs Jahresbericbt 0 51.) 

131) Laurent 1890 Kochs Jabrtsbericbt I 54. Meissner 1900 Cbl. Bakt IX 
2 6. Beushi 19X1 Rendic, Acc, dei Lincei (5. Ser.). (Das Hefeglykogen soil kein 
Reservestoff sein.) Mayer 1913 Biocbem. "Zeitscbr. 49 486 (Bildung von Glykogen 
aus Brenztraubensaure). 

132) Koch u. Hosaeus 1894 Cbl. Bakt, I 10 145; vgl. aber Heinze 1904 
Cbl. Bakt. II 12 48 (vgl. aucb 14 9). 
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organisclien aus anorganisclien Substanzen, und haben die 
Umwandlung der ersten Assimilationsprodukte in Reservestoffe und 
Baustoffe besprochen. — Es findet aber uberall und immer in der 
Pflanze eine „Dissimilation“ statt, die teilweise das zerstort, was 
die Assimilation aufbaut. Die Trockengewichtszunabme, die im Laufe 
des Tages an einem Laubblatt eintritt, gibt kein richtiges MaJ3 fur 
die GroBe der Assimilation; selbst wenn wir das Blatt an der Ab- 
leitung von Assimilaten verhindern, finden wir seine Assimilations- 
groBe doch zu gering, weil ein Teil der aufgebauten Stoffe am Abend 
schon wieder der Zerstorung anheim gefallen ist. Ebenso tritt in der 
Vermehrung der Trockensubstanz, die eine Pflanze im Laufe einer 
ganzen Vegetationsperiode erfabrt, nur die Differenz zwischen 
der in der Assimilation gebildeten und der in der Dissimilation ab- 
gebauten organiscben Substanz bervor. Enter normalen Bedingungen 
ist diese Differenz stets eine positive GrbBe. Es fallt indes nicht 
scbwer, die Pflanze unter Bedingungen zu bringen, unter denen die 
Assimilation aufhort oder geschwacbt wird (z. B. Dunkelkultur der 
autotrophen Pflanze; — Entziebung der Nabrlosung bei der betero- 
tropben); da unter solcben Umstanden die Dissimilation fortscbreitet, 
ist jetzt das Resultat des Wachstums eine Verm inderung des 
Trockengewicbtes. 

In der Tat ist aucb eine solcbe z. B. an Keimpflanzen, die im 
Dunkeln wacbsen, leicbt zu konstatieren. Der auBere Anblick so 
kultivierter Pfianzen laBt freilicb davon nicbts ahnen; denn sie 
wacbsen Tag fUr Tag; Wurzel und SproB nebmen an Volum zu. 
Die Zunabme erfolgt aber ausscblieBlicb auf Kosten von Wasser, und 
das Trockengewicbt nimmt von Tag zu Tag ab, wie aus der folgenden, 
Boussingatilt 1) entnommenen Zusammenstellung bervorgebt: 


Objekt 

TrockengewicM 
der Samen 

Trockengewicht der mehrere 
Wochen alien, im Dunkeln 
erwachsenen Keimlinge 

Verlii«t 


g 

g 

g 

46 Weizenkorner . 

. . . 1,665 

0,713 

0,952 

10 Erbsen . . . 

. . . 2,237 

1,076 

1,161 


Aucb junge Baume erfabren wabrend des Knospentreibens eine 
betracbtlicbe Abnabme (uber 40 Proz.) ibres Trockengewicbts durcb 
Dissimilation^). 

Oekonomiseher Koeffizfent nnd. (Jkonomiselrer Effekt**). Be- 
quemer als bei einer bSberen Pflanze kann man bei einem Pilz das 
Verbaltnis der Assimilation zur Dissimilation konstatieren, indem 
man feststellt, wieviel Nabrstoff, z. B. Zucker, der Pilz aufgenommen, 
wieviel Trockensubstanz er daraus gebildet bat und wieviel er daraus 
hatte bilden kbnnen. Um den letzten Punkt vorwegzunebmen, bat 
man berecbnet, daB ein Pilz aus 1 g Robrzucker etwa 2 g Trocken- 
substanz gewinnen kSnnte; statt dessen findet man stets weniger. 
Man nennt das Verbaltnis zwischen gebildeter Pilzmasse und ver- 
braucbter organischer Nahrung den okonomischen Koeffizienten *). 

1) Nacb Detmee 1880 Physiologic der Keimung 8. 247. Jena. 

2j RAMANir 1911 Jahrb. wiss. Bot. 60 67. 

3) Pfbffee (1895 Jahrb. wiss. Bot. 28 267) u. Ktostmastn (1895 Diss. Leipzig), 
die den Begriff des okonomischen Koeffizienten zuerst an wandten, rerstanden darunter 
das Reziproke des obigen Quotienten. Vgl. dazu auch Salmenlinna 1921 Ref. in 
Zeitschr. f. Bot. IS 44 nnd Wateeman 1912 Fol. microbiol. 1 422. 
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Per theoretisclie Maximalwert' dieses Koeffizienten ware also iiir 
Zucker gieich 2, in Wirklichkeit ist er, kieiner gefnnden . worden, 
z. B. gleich ' 0,5, 0,4 Oder auck nur 0,16. Audi arbeitet die Pfianze 
iiicht immer gleick okonomisch. Das zeigt zunackst der EinfluB von 
Gif ten , deren wackstumsfordernde Wirkung bei sckwacben Dosen 
sckon friiher (S. 146) besprocken wurde. Wie OnoP zeigte, kebt ein 
Zusatz von 0,003 — 0,03 Proz. Zinksulfat den Koeffizienten auf etwa 
den doppelten Wert. Der ckemiscke Reiz solcber Substanzen bewirkt 
also eine okonomisckere Verwendung der Nahrstoffe, was ailerdings 
nack Butkewitsch fiir die Verarbeitung von Pepton nicht zu- 
treffen soll’^). 

Wie solche Giftspuren dabei des naheren wirken, ist nicbt bekannt; Noack ') 
konnte jedoch fiir den thermophilen Pilz Thermoascus zeigen, daS sie wahrsclieinlich 
nicbt direkt den Betriebsstoffwechsel und dann durck dessen Vermittlnng den Anfbau 
beeinflussen , daS vielmekr die Beeinflussung des Stoffwecksels anders vor sick 
geken muiS. — Was die Temperatur betrifft, so steigt nack Salmenlinn'A ‘^) der 
okonomiscke Koeffizient mit ikr innerkaib bestiminter Grenzen (bei Aspergillus 
zwiscken 30“ und 40 “) an, wenn man die bei der betreffenden Temperatur erziel- 
bare Hocksternte okne Riicksicht auf die Versuchsdauer, in der sie erzielt wird, 
einsetzt, wahrend Nathaksohis’ 0 aus den KuJsrsTMAiES'schen Versucken Unabbangig- 
keit des Koeffizienten von der Temperatur errecknet, und auSerdem betont, dai 
auck in Bakterien versucken Rubnee,s das Verkaltnis Stoffansatz : Stoffumsatz, ge- 
messen an dem Verbrennungswert der Ernte einerseits, der verbrauckten Nahrung 
andererseits sick als unabkangig von der Temperatur erwies. 

Da nun aber die Maximalernte unter versckiedenen Ernakrungs- 
bedingungen nack ganz versckiedener Zeit erzielt wird, fiikrte Flieg ' 0 
den Begriff des okonomiscken Effektes ein, indem er den Okono- 
miscken Koeffizienten durck die Zeit, in der die Ernte erzielt 
wurde, dividierte. So erkielt er ein Ma6 fiir die Gesckwindig- 
keit der Produktion von Trockensubstanz auf Kosten gleicker Mengen 
versckiedener Stoffe unter sonst gleichen Bedingungen. EinBeispiel: 
Sckon Wehmeu wuJBte, daB man auf Fett kokere Pilzernten (Asper- 
gillus) als auf Zucker erhalt, wenn man nur lange genug wartet. Der 
okonomiscke Koeffizient fiir Fett kann 2—3 betragen, wenn der fur 
Zucker = 1 gesetzt wird. Der okonomiscke Effekt ist aber fiir Fett 
hbckstens = 0,3, wenn der fiir Zucker = 1 ist. Wachstumsokonomie 
und Wachstumsenergie sind kier also Antagonisten : Fetternakrung lost 
koke Wackstumsbkonomie, Zuckerernakrung koke Wackstumsenergie 
aus. — Zu erwaknen ist endlick, dafi okonomiscker Koeffizient und 
Effekt auck von ganz nebensScklicken und zuMligen Dingen, z. B. 
Volumen, Konzentration und Reaktion des Substrates abhangen und 
natiiriick auck bei versckiedenen Versucksobjekten kockst verschieden 
ausfallen. 

Die Zerstorung organiscker Substanz ist fiir alle Organismen 
ckarakteristisck, vollziekt sick aber in versckiedener Weise. Wir be- 
trackten zuerst den DissimilationspfozeB der typiscken kokeren Pflanze, 
der als Atmung bezeicknet wird. Darunter verstekt man die Bil- 


4) 1900 Journ. Coll. Sci. Imp. Univ. Tokyo 18 1, 141. 

5) Butkewitsch u. Orlow 1922 Biockem. Zeitschr. 132 556. 

6) Vgl. auck LAPPALAESTEisr 1921 Finsk. Vetsk. Soc. Fork., und besonders 
E. Peiis'GSHEIM zit. S. 138 Anm. 46 u. S. 147. 

7) 1920 Jakrb. wiss. Bot. 59 413, 

8) 1910 Stoffwechsel der Pfianzen. Leipzig. S. 359 Anm. la (dort auck weitere 
Literatur). 

9) Flieg 1922 Jakrb. wiss. Bot. 81 24. 
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dung von Kohlensaure und Wasser aus organischer Substanz. Das in 
die Augen fallende, leicht nachweisbare Produkt der Atmung ist die 
KoUensaure, wahrend die Bildung von Wasser scliwieriger zu erweisen 
ist. Kohlensaure und Wasser entstehen aus organisclier Substanz, 
z. B. Starke, Zucker, nicht nur im Organismus bei der Atmung, 
sondern aucli auBerlialb bei der Verbrennung. Schon daraus kdnnen 
wir scliliefien, daJB es sicb bei der Atmung urn eiiien Verbrennungs- 
prozeB, um eine langsame „physioiogisclie Ox.ydation“ handeit, und 
in der Tat liaben aucli alle Versucbe ergeben, daB der Sauers toff 
zur Unterhaltung der normalen Atmung notig ist. Die Atmung steht 
also im Gegensatz zur Kohlensaureassimilation, die wir als Reduktions- 
erscheinung erkannt liaben. 

Es handeit sich zunacbst darum, die Metlioden des Kaehweises der Atiiiiiiig' 
kennen zu lernen^'^). Als Zeichen der Atmung beniitzt man im ailgemeinen die 
Ausscheidung von Kohlensaurej deren qualitativer und quantitativer Nachweis 
keinen Schwierigkeiten begegnet. Bringt man z. B. eine Handvoll keimender Samen 
in eine Kochflasche, die oben mit einem Gummistopfen verschlossen ist, und fiihrt 
durch diesen Stopfen eine Glasrohre, die man zunacbst einige Stunden verschlossen 
bait, um sie dann unter Kalkvfasser zu offnen, so siebt mao aus der eintretenden 
Triibung der Fliissigkeit, daO nennenswerte Mengen von Koblensaure in dem GefaU 
vorbanden sind; statt des Kalkwassers kann man aucb Kaiilauge verwenden, die 
wegen ihres starken Absorptionsvermogens fur Koblensaure dureb die geoffnete 
Glasrohre in das Innere der Kochflasche eindringt. Einfacb ist eine mebr indirekte 
Methode des Nachweises der Atmung, die darauf beruht, daS in dem MalBe als 
Koblensaure auftritt, Sauerstoff versehwindet. Bringt man keimende Bamen t)der 
junge Blatter, Knospen auf den Boden eines boben, dureb Glasstopsel verschlossen en 
Zylinders, und fiihrt nacb einigen Stunden eine brennende Kerze ein, so zeigt 
deren Erlbscben an, dsiQ das abgeschlossene Luftvolum eines groBen Teiles seines 
Sauerstoffes dureb die betreffenden Pflanzenteile beraubt worden ist. 

Zur quantitativen Bestimmung des Atmungsprozesses bestimmt man enUveder 
volumetriscb den absorbierten 0^ und die ansgesebiedene CO^ im abgeseblossenen 
Luftraum^^) nacb der Methode von Hempeo, oder man vermeidet vollkommen ab- 
gescblossene Eaume, da unter dem EinfluS des bald auftretenden Sau erst offm an gels 
der Atmungsprozel^ sicb nicht mebr normal vollzieht, und bringt die Pfianze in 
ein GefalB, dureb welches ein Strom von entkohlensauerter Luft flieit (Petten- 
kofer). Diese beladt sicb daselbst wieder mit neuer Koblensaure, deren Menge 
beim Verlassen des Apparates bestimmt werden kann. Auf die ebemiseben Details 
der Versuchsanstellung haben wir bier nicht einzugeben 

Das erste Resultat vergleicbender Messungen der Atmiiiigs- 
intensitiit ist nun, dafi verschiedene Pflanzen, verscliiedene Teile einei 
Spezies, ja sogar ein bestimmtes Organ einer einzelnen Pfianze in 
verschiedenen Stufen seiner Entwicklung weitgeliende Differenzeii 
aufweisen. Gewisse biologische Gruppen, die Fettpflanzen und die 
Sckattenpflanzen (S. 215) sind wegen ihrer geringen AtmungsgroBe 
bekannt. Die bellgrtinen Sippen vieler Pflanzen, die uns schon bei 
der CO 2 - Assimilation besch^ftigt haben (S. 213) scheiden pro Gramm 

10) Vgl. u. a. CzAPEK 1912 Hdwb. d. Naturwiss. 1 709. Ansebaulicb sind 
Apparaturen, bei denen die C0.^"Aus8cheidung gemessen wird dureb die Scbneliig- 
keit der Entfarbung von durch Na^CCij-Zusatz schwacb alkaliscb gemaebtem, 
mittels Pbenolpbtbalein rot gefarbtem Wasser; die Methode kann fiir Land- wie 
Wasserpflanzen verwendet werden. Vgl. Osterhout 1919 Bot. Gaz. 08 60. Lyon 
1921 Amer. Journ. of Bot. 8 460. Hier u. a. aucb Angaben iiber den Einflu£ von 
Salzen, NaCl und GaOlg' auf die Atmung. Nachtr. Anm. siebe aucb Ferkaxdeb 
1923 Eec. trav. bot. neerl. 20 107. 

11) Kurt Noack 1920 Jahrb wiss. Bot. 59 413. 

12) Vgl die Methodik Wilustatters, Kap. 9 8. 178, und Warburgs, S. 192 
Anm. 95, ferner u. a. Meyer u. Deleako 1911 Zeitsebr. f. Bot. S 682. Fiir sub- 
merse Wasserpflanzen ist besonders zu vergleicben; Kniep zit. S. 328 Anm. 24; 
PlJCtzer zit. S. 215 Anm. 65; Harder zit. S. 328 Anm. 25. 
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Friscligewiclifc weniger OO 2 aus .als .die mit Hormalem Giiloropliyll-- 
gelialt ausgestatteten Dagegen atmen manche Piize so lebhaftj daB 
sie selbst warmbliitige Tiere an Atmungsintensitat tibertreffen. Biiiten 
und Jugendliche Organe, also keimende Samen, KnospeHj pflegen inteH” 
siver zu atmen ais ausgewachsene Wurzeln, Stengel und BMtter, so 
intensiy, daB nnter anderem dadurch die Assimilation selbst nn ter fiir 
diese giinstigen Bedingnngen ganz yerdeckt werden kann^^^). 

Nach Aubeet^*'") absorbieren folgende Pflanzen pro Gramm Friscb- 
gewicht bei 15® C in einer Stunde die angegebenen Mengen von 
Sanerstoff (Knbikmillimeter) : 


Cereus macrogonus .... 3,00 Picea excelsa . . . . . . 44,10 

Opuntia maxima 15,30 Tulipa europaea . . . . . 89,60 

Phyllocactus grandiflorus . . 28,70 Faba vulgaris . . . . . 96,60 

Sedum acre 72,45 Triticum sativum .... 291,00 


Die in der ersten Kolonne stebenden Fettpflanzen atmen also 
durciiscbnittlicb sebr viel geringer als die anderen. 

Als Beispiele fiir intensive Atmung seien zunacbst Angaben von 
GAnEEAu^®) wiedergegeben, die sich auf keimende Samen bezieben: 


Friscb- Trocken- 
Pflanze Temperatur gewieht gewicht 

der Samen 

Lactuca sativa . . 16 C 4,5 g 0,40 g 

Papaver somniferum „ 0,8 „ 0,45 „ 

Sinapis nigra . . . „ 8,5 „ 0,55 „ 


Also auf 1 g 
in 24 ltd. Trockengew. 

33 ccm 82,5 ccm 

55 „ 122,0 „ 

32 „ 58,0 „ 


Derselbe Antor fand fur Knospen folgende Werte: 


Pflanze 

Syringa . . 

Eibes nigrum 
Tiiia europaea 


Temperatur 

Frisch.- 

gewicht 

Trocken- 

gewicht 

Kohlensaure in 24 Std. 
absohit xro^keiglw. 

15" C 

9,0 g 

2,0 g 

70 ccm 

35 com 


7,0 „ 

1,25 „ 

60 „ 

48 , 


4,0 , 

0.70 „ 

46 „ 

66 V 


Knospen atmen also* scbwacher als keimende Samen; letztere aber 
werden von Bakterien noch sebr ubertroffen. Nacb Stoklasa^*^) 
gibt 1 g Azotobacter cbroococcum (Trockensubstanz) in 24 Stunden 
1,27 g CO 3 ab und 1 g Bac. mesentericus vulgatus soil in der gleicben 
Zeit gar 13 g CO 2 bilden ; das Maximum bei Samen wiirde etwa 
0,3 g in der gleicben Zeit betragen. Scbon keimende Samen aber 
atmen, wenn man die C 02 “Produktion in bezug auf das Friscbgewicbt 
ais MaBstab nimmt, etwa so stark wie der Mensch. 

Neben den keimenden Samen sind namentlicb aucb die Biiiten 
ais Organe lebhafter Atmungstatigkeit bekannt. Saussuke gibt 
folgende Sauerstof fvalumina an, die in 24 Stunden absorbiert 
wurden. Das Volumen des betreffenden Organs ist = l gesetzt. Man 
siebt, wie sebr die Atmung der Bltiten die der Laubblatter iibertrifft. 


13) Plesteb. 1912 Beitr. z. Biol. 11 249. 

14) WiLLSTATTER u. STOLE 1918 8. 87 zit. in Anm. 34 S. 178. 

15) Altbert 1892 Eev. g^n. hot. 4 375. 

16) Garreau 1851 Ann. sc. nat. (3) 15 1. 

17) Stoklasa 1908 Cbl. Bakt. 11 .21 484. 

18) ViGKAL zit. bei Czapek 1910 Ergebn. d. Pbys. 9 595. 

19) Satjssijre 1804 Cbem. Unters. iiber die Vegetation. Deutscb von Wieler. 

(OSTWALDS Klassiker 15 u. 16.) Leipzig 1899. Vgl. Sachs 1865 Experimental- 
physiologic S. 277. Leipzig. ■ : . 
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Sauerstoff verbrauoht in 24 Stun den dureh 

Pflanzen 

Obeiranthus cheiri .... 11,0 
Tropaeolum majus .... 8,5 

Passiflora serratifolia . . . 18,5 

Oueurbita melopepo J • • • 7,6 

„ 9 • • • 3>6 

Eingehender sind Bltiten von Maige -®) untersucht worden ; Pistiile 
weisen stets maximale Atmung auf, dann kommen die Staubblatter 
(besonders die Antheren), dann die Kelchblatter, dann erst die Kron- 
blatter. Unter den Vegetationsorganen pflegt die AtmungsgrQBe der 
Laubblatter die des Stengels und der Wurzel zu iibertreffen 

Auch der Entwicklungszustand eines Organs beeinfluBt die 
AtmnngsgroBe. In den oben mitgeteilten Tabellen Saussures baben 
einige Bltiten zur Zeit ihrer Oeffnung die maximale Atmungs- 
intensitat, wahrend bei der Mehrzahl der Bltiten die Atmung (auf das 
Friscbgewicht bezogen) von Jugend ab fortgesetzt abnimmt^o). Frucbt- 
knoten aber pflegen nacb der Bestaubung intensiver zu atmen“’). 
Zwei weitere Beispiele demonstrieren eine soicbe Veranderung der 
AtmnngsgroBe wahrend der Entwicklung; das erste ist gleich- 
zeitig noch wegen der absoluten AtmungsgrQBe von Interesse: 

Die Infloreszenz von Arum verbrauchte in sukzessiven Stunden 
folgende Mengen Sauerstoff (Kubikzentimeter) : 


Stunden 

Exemplar 1 

Exemplar 2 

Exemplar 3 

1 

39 

■ : 75 

45 .' 

, 2 

■ 57 ' 

95 

70 

3'' ' 

75 

125 

95 

.'.4 

100 

' ' .. 85 

140 

■ 5 . 

50 

55 

85 

6 

25 

25...... 

. 35 

Zusammen 

346 ' 

■ ~46()"- " 

470 

In 18 weiteren Stunden 184 

230 

300 


GescMeclitsorgane 

18,0 

16,3 

11—7 (Antheren) 
4—7 (Narben) 


Laubblatter 

4,0 

8,3 

5,25 


Als zweites Beispiel fiir die Veranderung der Atmung mit der 


Entwicklung geben wir Resultate 



Fig. 44. Kurve der Kohlensaure- 
abgabe pro Tag (in mg) von 40 Weizen- 
pflanzchen bei 21 ® 0. Nach Eischavi 


Rischavis mit keimendem Weizen 
(Fig. 44). Eine ^hnliche Kurve liefie 
sich auch aus den eben fur Arum 
mitgeteilten Zahlen konstruieren. 
In beiden Fallen nimmt die At- 
mung mit der Zeit zu, um nach Er- 
reichung eines Maximums wieder 
zu fallen. 

ErwEhnt sei noch, daJB nach 
Kniep‘-^) Meeresalgen (Fucus) sich 
durch schwache Atmung auszeiclmen, 
was jedenfalls zum Teil auf den 
Mangel an Interzellularen zuriick- 
zufiihren ist (Erschwerung der 0.>- 
Diffusion). Denn Harder fand. 


20) Maige l!9ll Ann. sc. nat. (9) 14 1. 

21) Nicolas 1909 Ann. sc. nat. (9) 10 1. 

22) White 1907 Ann. of Bot. 211 487. 

23) Eischavi 1876 Versuchsstation 19 321. Naehtr. Anm. s. auch Fkenaisu>es 
zil Anm. 10. 

24) 1914 Int. Eev. f. Hydrobiol 1 38. 

25) 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 254. (Hier unter anderem auch der Nachweis, 
dai die Atmungsintensitat der verschiedenen Arten ihrer Zuwaehsgeschwindigkeit 
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daB derbe Algen scliwacber atmen als feingebaute. Uebrigens findet 
Hakder 2— Biiiar so bohe Werte als Kniep, fill Grilnaigeii durcli- 
schnittlicb 0^021, fiir Braunalgen 0,022, fiir Rotalgen 0,015 com auf- 
genommenen Sauerstoff pro Gramm Trockengewicbt and Minute. 

Ein ungefahres Bild von den Verschiedenbeiten, die in bezug anf 
die AtmnngsgroBe berrscben, geben die angefiibrten Beispiele, obwobl 
sie zn einem genaueren Vergieicb untereinander nicbt geeignet sind, 
weil bald verbraucbter Sauerstoff, bald gebildete Koblens^ure, nacb 
dem Volum oder nacb dem Gewicbt, bestimmt warden, and weil sie 
mancbmal aaf Friscb-, mancbmal auf Trockengewicbt oder anf das 
Volum der atmenden Pflanzenteile berecbnet wurden‘^‘‘). Streng ge- 
nommen ist keine dieser Berecbnungsweisen die ricbtige, denn wir 
werden seben, daB gewisse Atmungsenzyme die nacbste Ursache 
der Atmung sind. Desbalb wiirde es in erster Linie interessieren, za 
erfabren, ob Beziebungen zwiscben Atemgrofie einerseits and der Kon- 
zentration des Enzyms wie des Atemmaterials andererseits existieren: 
da aber die Enzymmenge vom Protoplasma reguliert wird, ware aucb 
die Kenntnis der Piasmamenge wicbtig, docb geben uns tiber diese 
weder Volum- nocb Gewicbtsbestimmungen irgendwelcbe Anbalts- 
pankte. Wir konnen nur sagen, daB sie in jugendlicben Organen 
relativ groBer ist als in ausgewachsenen, und dafi daber wenigstens 
zum Teil die Differenz in der Atmungsintensitat der verscbiedenen 
Entwicklungsstadien berriibren mag. Es ist aber aucb sebr wabr- 
scbeinlicb, daB eine bestimmte Protoplasmainenge, je nacb dem Zu- 
stand, in dem sie sicb befindet, mit verscbiedener Intensitat atmet. 
Vor alien Dingen hat man ja zwei Zustande des Plasmas zu unter- 
scbeiden, einen tatigen und einen ruhenden. Im ersteren befindet 
sicb das Plasma wSbrend der Vegetationszeit, im zweiten w^hrend der 
Sommer- oder Winterrube. Aucb bei gleichen aufieren Bedingungen 
unterscheidet sicb das ruhende Plasma der Knollen, Zwiebeln, Baume etc. 
durcb eine etwas geringere Atmungsintensitat von dem tltigen so- 
iange aber die notigen AuBenbedingungen gegeben sind, hort kein 
Plasma ganzlich auf zu atmen. 

Atmung und Assimilation. Das ist indes nicbt immer leicbt 
nachzuweisen, denn die Atmung kann durcb andere Vorg^nge verdeckt 
sein, so in Zellen, die Chlorophyll enthalten and Kohlensaure am Licbt 
zerspalten: solche Zellen konnen, aucb wenn sie atmen, docb fort- 
fahren Sauerstoff auszugeben, oder es kann, wenn Atmung und Assi- 
milation sicb gerade die Wage balten, beim sog. „Kompensationspunkt^‘ 
(S. 330), jeder auBerlicb nacbweisbare Gaswecbsel aufboren. Tatsacb- 
licb bemerkt man, daB mit Abnahme der Licbtintensitat die Sauer- 
stoffaasgabe griiner Zellen sicb vermindert, dann aufhort und endlich 
in eine Koblensaareausgabe umscblagt. Die einfacbste Erklarung fiir 
dieses Verhalten bietet sicb bei der Voraussetzang, Atmung und Assi- 
milation fanden gleichzeitig und unabb^ngig voneinander statt 
Und wenn aucb keine Bedenken existieren, in ein und derselben Zelle 
Reduktionen und Oxydationsvorgange anzunehmen, so ist es docb 
schwer, diese Annabme exakt zu beweisen, denn es ware moglicb, daB 
die Atmung, die im Dunkeln am griinen Blatt leicbt festzustellen ist, 

zienalicb genau proportional ist. Aebnlicbes findet Noack (Anm. 11) bei tberxno- 
philen Pilzen. 

26) Noack (Anm. 11) berecbnet die AtmungsgroBe nacb der von 100 g Trocken- 
siibstanz in 24 Stunden gebildeten CO^-Menge. 

27) SiMOR 1906 Jabrb. wiss. Bol 4B 1. 
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am Licht ■ einfach eiiisciit. Die Erfaliriingeiij die man in der Be- 
zielinng an farblosen Geweben oder farblosen Organismen gemacht 
Iiat, baben, strenge genommen, keine Bedentung. Vor langerer ■ Zeit 
bat man scbon versucbt, die zwei antagonistischen ^Funktionen in 
anderer Weise zu trennen. Znerst bat Cl. Beknaed dnrcb Cbloro- 
formdampfe die Assimilation aufgeboben. Und in der Tat bat sich 
gezeigt, dafi die Atmungsfunktion weniger lei cbt dnrcb solche 
Gifte gestdrt wird ais die Assimilation “’‘O- Es kann fiir sicher 
geiten, daB dnrcb passende Verwendung von Aether die Chlorophyll- 
tatigkeit fiir eine gewisse Zeit anfgehoben wird, wahrend die Atmung 
andanert und das betreffende Objekt am Leben bleibt*^^). Es ware aber 
mebr als merkwiirdig, wenn es gelange, die Aetberisiernng so einzn- 
ricbten, daB zwar die Assimilation ganz anfgehoben ware, die Atmung 
aber ganz nnbeeinfinBt bliebe. Bonniee nnd Mangin'"^) wollen das 
erreicht haben; in Anbetracht anderer Angaben mtissen aber ihre 
Resultate, wie anch Willstattee nnd Stoll (1918; Anm. 34 anf S. 178) 
ausfuhren, Bedenken erwecken und konnen hochstens dnrcb einen 
ganz besonders gliicklicben Zufall erhalten worden sein. Mebrfacb 
hat man namlicb beobacbtet, daB die Atmung durch schwache Aetheri- 
sierung gesteigert, durch starke herabgesetzt wird^’^-)* Die Moglich- 
keit des Gleichbleibens der Atmung narkotisierter Blatter liegt also 
vor; es ist aber nur durch Zufall erreichbar, und Versiicbe mit der- 
artigen Bl^ttern konnen nicht die Bedentung beaiisprnchen, die ihnen 
Bonniee und Manoin zuschreiben. — Die Ersetzung des Aethers durch 
Blausaure ist anch nicht moglich, da Schkoeder gezeigt hat, daB 
dieser Stoff die Atmung, wenigstens bei Aspergillus, herabdrtickt ^‘0. 

Wenn es also an direkten Beweisen fiir die Fortdaner der Atmung 
chloropbyllhaltiger Zellen am Licht febit, so gibt es doch indirekte. 
Man beobacbtet niimlich nicht selten in der grilnen Zelle wahrend 
lebhafter Assimilation Fortdaner von Protoplasmabewegung und Wachs- 
turn, zwei Erscheinungen, die anderwarts meistenteils an die Atmung 
gebunden sind. 

Kompensationspniikt. Noch einige Worte iiber das Verbaltnis der Assimilatioos- 
zur AtmungsgroBe, sowie die Lage des Kompensationspimktes, zum Teil in Er- 
ganzung friiberer Ausfilhrungen (B. 215). Sonnenpflanzen, z. B. der Benf, die bei 
20*^ und guter Beleucbtung pro 50 qcm Blattflache in 1 Stunde 6 mg CO^ assi- 

28) Cl. Bernaed 1878 Legons sur les phenomtmes de la vie 1 278. Paris. 
Ueber den EinfluB von Gbloroform auf atmende Blatter: Thobay 1913 Ann. of 
Bot. 27 699. S. auch B. 244 Waebueg u. Negelelst Anm. 44. 

29) Das gilt auch fiir die Abbangigkeit beider Prozesse von erhobter Temperatnr. 
Keeusler (1890 Landwirtscli. Jabrb. 19 649) fand bei 50*' Sistierung der Assi- 
milation, Fortgang der Atmung. Dazu Meyer 1913 Zeitsebr. f. Bot. r> 225. 

30) Ewaet 1896 Journ. Lin. Soc. 31 408. 

31) Bonniee et Manoin 1884 Ann. sc. nat. (6) 19 217. 

32) EijEVIng 1886 Oefversigt Finsk. Vet. Soc. Forb, 28. Johannsen 1896 
Bot. Cbl. 08 337. M or KO win 1899 Eev. g6n. de bot 11 289. Hempel 1911 M6m. 
Acad. Copenhague (7) 6 213. Palladin (1910 Jabrb. wiss. Bot. 47 431) siebt in 
der Besebleunigung der Atmung durch Spuren bestimmter Gifte die „Beseitigung 
eines Bperrhakens"; d. b. die Giftspuren soilen die Atmung nicbt katalytiseb be- 
schleunigen, sondern den regulierenden EinfluB der iebenden Bubstanz auf die 
Atmungsenzyme bemmen, so daB eine gesteigerte Ueberfubrung von Enzym- 
vorstufen in Enzyme vor sicb gebt (s. aucb Lindnee 1915 Jabrb. wiss. Bot. 5§ 1). 

33) ScHROEBER 1907 Jabrb. wiss. Bot. 44 409. Weitere Angaben iiber Be- 
einfliissung von Atmung durcb HON folgen spater. 

34) Ueber die Versucbe Garreaus (Anm. 16), die Atmung in belichteten, 
griinen Zellen zn beweisen, s. die Kritik von Blackman 1895 Trans. Phil. Soc. B 
186 502. 
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milieren, atineii gleichzeitig 0,8 mg COg aus. ScliattenpfkQzen aber (Sauerklee) 
assimilieren unter gleichen Bedingungen "0,8 mg COg, atmen 0,15 mg COg aus. Das 
VerhMtnis Assimilation : Atmung ist also im ersten Fall ~ 7,5, im zweiten = 5/— 
Senkt man nun die Beieuchtung bis Assimilation = Atmung wird, so bleibt dabei 
die Atmung (annaherndj konstant, und da diese bei Sonneupflanzen grower als be! 
Schattenpfianzen ist, liegt bei ersteren der Kompensationspunkt bei hoherer Licbit- 
intensitat, namlieli 100 Bunseneinheiten , ais bei letzteren, namlich 20 Bunsen- 
einlieiten Angaben iiber die Lage des Kompensationspunktes bei submersen Ge- 
wacbsen verdanken wir Plaetzee (Anm. 65 S. 215). Bei 20 lag er fiir Myriophyllum 
bei 130 MK, fiir Cabomba bei 55 MK, fiir Spirogyra bei 174 MK, Cladophora bei 
253 MK, endlich bei den Wassermoosen Fontinalis bzw. Cinclidotus bei 150 bzw. 
400 MK. Bei einer Temperatur von 5® lag er wesentlich tiefer, fiir Spirogyra bei 
27, Fontinalis bei 40 MK. Horen wir weiter, dafi er fiir Helodea im Winter bei IS, 
im Sommer aber trotz gleicber Versuchstemperatur bei 2 MK lag, so lernen wir 
nicht nur gewaltige, vorlaufig nicht recht erklarlicbe spezifiscbe Unterschiede, 
sondern auch weitgebende Abbangigkeit von jabreszeitlichen und Ernlbrungs- 
einfliissen kennen. Im allgemeinen wird Eeicbtum an Assimilaten die Atmungs- 
groSe beben, die Assimilation senken und so den Kompensationspunkt auf eine 
bobere Beleucbtungsintensitat verschieben. AuBerdem spielt nacb Haebee eine 
wesentlicbe Eolle die Frage, ob die Pflanze vor dem Versucb an starkere oder 
scbwacbere Beleucbtung adaptiert war, da biervon die Assimilationsenergie abbangt. 

Wenn somit auch unter normalen Bedingungen der Atmungs- 
gasweehsel bei weitem nicbt so intensiv ist, wie der Assimilations- 
gaswechsel, so konnte er doch mit der Zeit dabin fuhrenj daB ein 
Pflanzenteil Mangei an Sauerstoff litte oder scbadliche Mengen von 
Kobiensaure enthielte. Kohiensaure ist imstande, bei einer gewissen 
Anbaufung wicbtige Funktionen der Pflanze zu storen, so daB sicb 
die Wegschaffung der bei der Atmung entstandenen Gase als Not- 
wendigkeit fiir die Pflanze ergibt. Sehr einfach gestaltet sicb das 
im assimilierenden Laubblatt; wenn in der Nacbt eine Anbaufung 
von CO 2 entstanden sein sollte, so wird diese sofort am Morgen mit 
dem Einsetzen der Assimilation verscbwinden; auch sorgen die reicb- 
licb vorbandenen Interzellularen in Verbindung mit den Spaltbffnungen 
ftir gute Durcbliiftung. Scbwieriger erscheint der Gaswecbsel in unter- 
irdischen Organen. Audi bier ist die einzelne Zelle fiir Abgabe und 
Aufnabme von Gasen im allgemeinen auf die Interzellularen an- 
gewiesen. Da diese aber meistens obne direkte Ausfuhrgange sind, 
miissen entweder die Gase weite Strecken zuriicklegen, urn an die 
Stomata zu gelangen, oder sie miissen auf dem Wege der Diffusion 
durcb die Epidermis wandern. Einer solchen Durcbwanderung setzt 
nun vielfacb die EpidermisauBenwand unterirdiscber Organe einen 
geringeren Widerstand entgegen als die des Laubblattes; auf die 
Permeabilitat der Wurzelspitzen fur Wasser und auch fur 00.^ ist 
scbon friiber bingewiesen worden. Und was den Sauerstoff betrifft, 
so wird er scbon wegen der ansehnlicben Partiarpressung leicht durcb 
die AuBenwand der Zelle hindurchgeben. Zweifel in dieser Hinsicbt 
waren allenfalls fur Wasserptlanzen berecbtigt, weil bei ihnen der 
Sauerstoff der Umgebung eine geringere Spannung bat. Hoppe- 
Seylee^^) fand im Liter Bodenseewasser in 2 m Tiefe bei 14^ C 
und 725 mm Luftdruck 6,73 ccm Sauerstoff, also nur etwa den 30. Teil 
von der Menge, die im Liter Luft entbalten ist. Am ungtinstigsten 
in Beziehung auf Sauerstoffgewinn sind im Scblamm lebende Wurzeln 
und Rhizome gewisser Pflanzen gestellt. Sie bilden nicht seiten be- 

35) Boyseit-Jensen zit. Anm. 117 S. 198. 

36) 1923 Ber. Bot. Ges. 41 174, n. 1923 Zeitschr. f. Bot. 15 305. 

37) Zit. naeb Oltmajstnb 1923 AJgen 3 243. 2. Aufl. Jena. S. aucb Minder 
1923 Arch. f. Hydrobiol. Suppl.-Bd. 8 l07. 
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sondere Orgaae („Atemwurzelii“) aus, die direkt an die Luft Oder 
wenigstens in sauerstoffreiche Wasserschichten dringen und dort den 
notigen Gasanstauscli bewerkstelligen (S. 50). Tatsachlicli lehrt die 
Untersuchung der Gasraume aller Pflanzen, oberirdischer, unter- 
irdiscber und submerser, dab es im allgemeinen nicht zu einer nennens- 
werten Kohlensaureanhaufung und ebensowenig zu einem Sauerstoff- 
mangel kommt, so dab also die der Pflanze zur Verfflgung stehenden 
Mittel zur Erzielung eines Gaswechsel ausreichen. Ein Koblensaure- 
gehalt von 6 Proz., ein Sauerstoffgehalt von nur 8 Proz. durfte in 
Interzellularen wolil nur selten erreicht werden-^®); dab es auch im 
Innern der einzelnen Zelle nicht an Sauerstoff fehlt, bewiesen Pfbffek 
und Celakovsivv ®®). Pfeffek studierte ein im Zellsaft von Vaucheria 
lebendes Radertier, das sich unter nonnalen Verhaltnissen lebbaft be- 
wegte, seine Bewegungen aber sistierte, wenn die Oa-Zufuhr von 
auben her abgeschnitten wurde. Celakovsky beobachtete die vom 
0.>-*Zutritt abhangige Protoplasmabewegung von Tradescantiazellen, 
die von Myxomycetenplasmodien aufgenommen waren, und fand sie 
im Innern des Schleimpilzes unverandert. 

Atmungsquotient *®). Wir fragen nun nach dem Material, das 
zur Verbrennung gelangt und nach den Verbrennungsprodukten. In 
vielen Fallen labt sich zeigen, dab wahrend der Atmung Kohlehydrate 
(Starke oder Zucker) verschwinden. Wird Zucker vollstandig ver- 
brannt, so mub man als Endprodukt Kohlensaure und Wasser erwarten. 
Aus der Formel 

OeHiaOe + 6 O 2 = 6 00^ + 6 HgO + 674000 Kal. 

folgt, dab far den aufgenommenen Sauerstoff ein gleiches Volumen 
Kohlendioxyd gebildet werden mub. In der Tat hat man in vielen 

CO 

Fallen den Respirationquotienten = 1 gefunden, nicht nur bei 

Biutenpfianzen, sondern auch bei Meeresaigen (Kniep, Harder), oder 
bei den verschiedensten Pilzen^^), aucb bei thermophilen (Noack), 
falls sie Kohlehydrate als Atmungsmaterial zur Verfiigung haben und 
diese bei der Atmung total oxydiert werden. Die gleichzeitige Bil- 
dung Yon Wasser ist ebenfalls nachweisbar. Schon Saussure hatte 
bemerkt, dab keimende Samen einen groBeren Gewichtsverlust er- 
leiden, als man nach der Menge der gebildeten Kohlensaure erwarten 
sollte, und glaubte, daB es sich um Wasser handle, „das ehemals an 
die Substanz des Samens gebunden war^‘. Laskowsky wies dann 
die Entstehung des Wassers nach und fand es auch ungefahr in 
der Menge, wie man es nach der obenstehenden Formel erwarten muB. 

Es ware aber falsch, in der Tatsache, daB der Respirationsquotient 
bei vielen Pflanzen = 1 ist, den Beweis dafiir finden zu wollen, da& 

38) Ausnahmen siehe Czapek 1913 Biochemie 1 424. Ueber die diirch den 
Mangel an Interzellularen bedingte geringe Atmimgsintensitat bei derbgebauten 
Meeresaigen s. S. 328. 

39) Pfeffer 1889 Abh. math.-phys. KL Kgl. Sachs. Ges. d. Wiss. 15 449 
Celakovsky 1892 Flora 70 194. 

40) Nachtr. Anm. s, auch Ferij^akdes Anm. 10. 

41) Lindner Anm. 32; sorgt man nicht dauernd fiirgeuugende Zuckerzufuhr, 
so andert sich der Quotient, weil dann der Pilz andere, von ihm aus Zucker gebildete 
Stoffe zu veratmen beginnt. — Ueber Trehalose als Atmungsmaterial von Pilzen 
s, IwANOPF Anm. 64 auf S. 269. 

42) Laskowsky 1874 Versuchsstat, 17 219. 
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hier aEsschlieJJlich Eohlehydrate veratmet werden. Es komite ja diese 
GroBe einen Mittelwert darstellen und dieser konnte aus melireren 
Prozessen resultieren, deren jeder einzelne einen von 1 abweichendeiij 
teils zu groBen, teils zu kieinen Wert gibt. 

Znr Untersnchnng des Atmungsmaterials eignen sicli nun be- 
sonders die Pilze, bei denen man es in der Hand bat, mit der Eab- 
rung bald dieses bald jenes Atmungsmaterial dem Organismus darzU'- 
bieten. Wir verdanken u. a. Pueiewitsch^^'^) Versuche in dieser Hin- 
sicbt mit Aspergillus; die folgende Tabelle gibt eine TJebersicht: 


Nahrstoff 

Verhaltnis -q-- 

17„ 1,5-2 7„ 3% 

bei Aspergillus 

5 7o 10 7„ 

15-17 “/„ 

20—25 

Glukose 

0,9 

0,9 

— 

1,06 

1,18 

0,73 



Rohrzucker 

0,87 

— 

0,96 

1,02 

— 

0,83 

Baffinose 

0,91 

— 

0,66 

— 

Starke 

0,68 

0,55 

— 


— 

— 

— 

Glyzerin 

— 

0,77 

— 

0,78 

0,69 


— 

Mannit 

0,66 

— 

— 

0,49 

0,65 

— 

__ 

Tannin 

0,91 

— 

— 

0,50 

0,43 

— 

— 

Weinsaure 

— 

1,59 

1,52 

1,78 

1,6**) 

___ 


Milchsaure 

0,69 

0,89 

0,98 '') 

— 

— 

— 

— ■ 

*) Gilt fiir 4 Proz. 

Lafit sich auch 

aus 

*) Gilt fiir 7 Proz. 

diesen Versuchen 

keine 

gesetzmaBige Ab- 


hangigkeit des Quotienten von der Quantitat und von der Eon- 
stitution des Atmungsmaterials ableiten, so zeigen sie dock, wie aufier- 
ordentlich variabel bier der Quotient ist, der bei der Mebrzabl der 
untersucbten boheren Pflanzen “ Ausnabmen werden wir nocb kennen 
lernen — sicb in der Nabe von 1 bewegt. Wicbtig ist die weitere 
Tatsacbe, daB im einzelnen Versucb mit einem bestimmten Mycel 
(oben sind Mittelwerte angegeben), das nacbeinander in verschiedene 
NabrlOsungen gebracbt wurde, die Scbwankungen in der COg-Abgabe 
denen in der 02-Aufnabme durcbaus nicbt parallel geben^^^^). Waren 
diese Scbwankungen fiir die Sauerstoffaufnabme geringe (bis zu 
35 Proz.jj so bewegten sie sicb fiir die Eohlensaureabgabe in viel 
weiteren Grenzen (28—120 Proz.). Die beiden Prozesse, die bei der 
chemiscben Verbrennung so unmittelbar aufeinanderfolgen, daB wir 
sie als gleicbzeitige betracbten kdnnen, sind in der pbysiologiscben 
Verbrennung weiter voneinander getrennt. Diese ist also kein ein- 
facber ProzeB, vielmebr liegen zwischen Oa-Aufnabme und C02-Ab“ 
gabe mancberlei intermedia Reaktionen, die je nacb Umstanden ver- 

CO* 

scbieden ausfallen. Sebr baufig bleibt der Quotient hinter dem 

Wert 1 zuriick, es verbleibt also in der Pflanze Sauerstoff, das laBt 
darauf scblieBen, daB bier aus dem Atmungsmaterial nicbt die End- 
produkte der Verbrennung entsteben, sondern wenigstens zum Teil 
andere Substanzen; man wird vor alien Dingen an Bildmig organi- 
sclier SSnren denken. Das Vorkoramen solcher ist denn aucb bei 
Pilzen lange bekannt^^). 

43) PuEiBWiTSCH 1900 Jabrb. wiss. Bot. 35 573. 

44) Ueber analoge Versuche mit thermophilen Pilzen s. Noack Anm. 11. 

45) Vgl. dariiber auch die Ausfiihrungen auf S. 303 Anm. 18. Ueber oxydative 
Bildung von Brenztraubensaure vgl. auch BBiJEKmcK u. Polpmees 1916 Kon. Akad. 
V. Wetsch. Amsterdam 18 1198. Geab 1921 Biochem. Zeitschr. 1*23 69. 
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Besonders 'Mufig finden wir die Bildung von Oxalsanre, nnd eine 
urnfangreiclie Studie von Wehmer^^^Oi die sich weitere Unter- 
snclmngeii verscMedener Autoren anscMieJBen, hat ims diesen Vorgang 
verstandlich gemacht. Unter den Piizen ist nameiitlich Aspergillus 
niger als starker Bildner von Oxalsaure bekannt, nnd mit ihin sind 
fast alle Versnche ansgeftilirt. — Als wichtigstes Resnltat heben wir 
hervor, daJ3 die Saurebildung kein notwendiger ErozeB ist, sondern 
nnr unter ganz bestiinmten Bedingnngen anftritt. Man kbnnte glanben, 
dafi in erster Linie mangelhafte Sauerstoffzufuhr zn einer nnvoll- 
standigeren Veratmung, als welche man die Bildnng von Oxalsaure 
an Stelle von Kohlensaure bezeichnen kann, fiihren miisse; das trifft 
aber nicht zu, die Bildung von Oxalsaure ist yielmehr in weiten 
Grenzen von der Sauerstoffzufuhr unabhangig^').^ 

Von EinflulS auf ihr Entstehen ist zunachst die Temperatnr ■^®). Beim Tem- 
peraturoptimum (iiber 30 C) bildet der Pilz ebenso Oxalsaure wie bei 
Zimmertemperatur, verbrennt aber auch. die entstandene Saure sofort weiter; man 
kann durcii kiinstiichen Zusatz der Saure zeigen, dai er bei so hoher Temperatur 
ein sttoeres Oxydationsvermogen hat. Diirch Zugabe von Kalkkarbonat kann 
man ferner die Saure als Kalkoxalat j,abfangen“ und beweisen, dai sie stets als 
Zwischenprodukt aut'tritt Bei Zimmertemperatur geziichtet, verlialt sich der 
Pilz verschieden je nach der Zusammensetzung der Nahrl5sung, in der er kulti- 
viert wird. Enthalt diese z. B. Kohiehydrate, so tritt eine starke Bildung von 
freier Oxalsaure auf, die aber nur so lange erfolgt, bis eine gewisse Sauerung des 
Substrates eingetreten ist. Fiir gewohnlich erfolgt dieser Stillstand bei einem Ge- 
halt von 0,3 Proz. Oxalsaure in der Nahrldsung. Nach Elfving produzieren Pilz- 
deeken, die man auf reine Zuckerldsungen onne Niihrsalze Jegt, gleichfalls freie 
Oxalsaure, die spater wieder oxydiert wird (1921 Eef. in Zeitschr. f. Bot 13 41). 
Durch Zusatz freier Sauren zur Kultur, Oder bei Verwendung von Nahrstoffen, 
deren Verarbeitung durch den Pilz zur Saurebildung fiihrt, wird die Produktion 
freier Saure aufgehoben. Dagegen geht sie unausgesetzt weiter, wenn sliurebindende 
Stoffe (z. B, Karbonate Oder alkalisch reagierende Phosphate) in der Kultur ge* 
geben sind, oder wenn ahnlich wirkende Stoffe durch den Stoffwechsel des Pilzes 
entstehen, wie z. B. Ammoniak bei Peptondarreichung*^®). Da nun bei einer un- 
vollkommenen Oxydation, wie sie bei Oxalsaurebildu ng stattfindet, offenbar das 
Atmungsmaterial weniger ausgenutzt wird als bei Bildung von Kohlensaure, so 
kann man fragen, ob sich diese mangelhafte Ausnutzung nicht im Wachstum des 
Pilzes geltend macht. Die Zunahme der Filztroekensubstanz ist aber mit und ohne 
Oxalsaurebildung die gleiche die fiir Ernahriing und Atmung verloren gehende 
Oxalsaure hat eben keinen groSen Wert; sie kann den meisten heterotrophen 
Pfianzen nicht als C-Quelle dienen, eine Ausnahme macht der schon erwiihnte 
Bac. extorquens (S. 314). Dagegen hat die in freiem Zustande aus dem Pilzmyeel 
ausgeschiedene Saure fiir dieses biologische Bedeutung, da sie giftig auf aodere 
Organismen wirkt. Die Oxalsaure ist bei vielen Piizen die Waffe, mit der andere 
Pfianzen getotet und dann ausgenutzt werden^*)- dient aber auch als Kampf- 
mittel gegen andere Pilze, die auf dem gleichen Nahrboden konkurriereiid aiif- 
treten^'^). TJebrigens kann Aspergillus (wie auch Pen ici Ilium) statt oder neben 

46) Wehmer 1891 Bot. Ztg. 49 233 (1894 Autorrel Bot Obi. 57 101); J90r> 
Ber. Bot. Ges. 24 381. Beistecke 1907 Bot. Ztg, 65 II 73. Derselbe in Lafar 
Handb. d. techn. Mykologie 1 317. 

47) Ueber die Beeinflussung der Bildung organischer Sauren durch Zinksalze, 
die eventueli aus dem Glas der Kalturkolben stammen konnen, s. Lappalaixkk 
zit. Aiim. 6. 

48) Riicksichtlich des Einflusses der Temperatur verhalten sich nach Wehmer 
verschiedene Sippen des Aspergillus niger verschieden. Ueber ernahrungsphysio- 
logisch differente Sippen dieses Pilzes vgl. ferner Brexxer 1914 Cbl. Bakt. II 
40 655 u. Wehmer 1919 ebenda 49 145, 

49) Angaben iiber das Verhaitnis Erntegewdeht ; NH,,- Bildung aus Peptori 
macht Butkewitsch 1922 Biochem. Zeitschr. 129 445. 

50) VgL dazu aber Ritter S. 307 Anm. 50. 

51) DE Bary 1886 Bot. Ztg. 44 377. 

52) Rehsthardt 1892 Jahrb. wiss, Bot 23 517, 
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O-saisaure attch Zitronensaure biMen. Aspergillus fiihrt unter Umstauden bis m 
30 Proz, des gebotenen Ziickers in diese. Saure iiber *^’). 

Die Bildung von Zitrooensaure aus Zucker im Stoffwecbsel der Pike ist nicM 
nur wegen der teclmisclieii Bedeutung der Saure beach tens wert, sondern hat auch 
rein physiologisches Interesse, da die abweicheode Struktur der Zifcronensaure ihre 
Ableitung vom Zucker schwer begreiflich ^0 niacht. DaB auch verschiedene andere 
Pllze, so OitromyceSj Zitronensaure bildet"^) und diese dann auch wieder selbst 
verzehrt"'®), ist schon lange bekannt. Citromyces aber sauert sein Substrat bis 
zu einena Gehalt von 4 Proz. Zitronensaure an. Nach Maze^^) soli die Saure nicht 
aus Zucker, sondern aus dem EiweijS alternder Zellen entstehen, denen jiingere bei 
Mangel anderer N- Verbindungen Stickstoff entnehmen. Wehmee-'®) und But- 
KEWITSCH^'O, welche die Saure fiir ein iibliches Stoffwechselprodukt des gesunden 
Pikes haiten, treten diesen Angaben entgegen. Uebrigens soil nach Eleving auch 
die Oxalsaure nicht aus Zucker, sondern aus organischen, stickstoffhaltigen Korpern 
sich bilden. Vermutlich ist diese Anschauung Elfvings mit der von Wehmek 
nicht unvereinbar, Noch sei erwahnt, daS Wehmer einen Aspergillus, der freie 
Fiinaarsaure bildet, als A. fumaricicus bezeichnet (1918 Jahresber. ang. Bot. 16 61). 

Auch bei den hOheren Pflanzen ist die Oxaisaurebildung sehr 
verbreitet, wie das aus der Haufigkeit iosiiclier Oxalate und des 
oxaisauren Kalkes hervorgelit. Wahrend man friiher vielfach die 
Meinung vertrat, die Aufgabe der Oxalsaure liege hier darin, den 
Kalk zu binden und so etwa die mit ibm verbunden gewesene Sal- 
peterstiure zur Eiweifibildung frei zu macben, geht aus den Arbeiten 
von Amar und Benecke^O bervor, daB die Bildung der Oxalsaure 
bei griinen Pflanzen im wesentlichen in der gleichen Weise erfolgt 
wie bei den Pilzen. Sie ist also ein intermediares Produkt der 
Atmung, das weiter verbrannt werden kann, das aber in unldslicher 
Verbindung festgelegt wird, wenn ein UeberschuB von Kalk in der 
Zelle gegeben ist. Desbalb ist es gelungen, viele normalerweise 
oxalatfubrende Pflanzen oxalatfrei Oder oxalatarm zu erhalten, wenn 
man ibnen nicht mebr als das unentbehrlicbe Minimum von Ga(NOa )2 
bot (Amae) Oder wenn man ibnen die Salpetersaure als Ammonium- 
salz darreicbte und umgekehrt kann man in oxalatarmen Pflanzen 
durcb Zufuhr von CaCO^ reichliche Oxalatbildung („Adventivoxalat“ 
Stahls) erzwingen (S. 245)*^'^). 

Wie schon S. 314 gesagt ist, kann man in Weizenmebl, im Sauer- 
ampfer, im PreBsaft von Sonnenblumen, in Kulturen des Bac. extor- 
queas ein Enzym nachweisen, das Oxalsaure unter CO^-Bildung ab- 
baut, also der Karboxylase vergleichbar ist. Seine Wirkung ist an 
02 “Zutritt gebunden, sein Optimum liegt bei 85 V folgt der Schutz- 
scben Regel (S. 267) "V 


53) Butkewitsch 1922 Biochem. Zeitsehr. 129 455 u. 464; 1923 ISG 224 (da Lit.). 

54) Vgl. auch Franzeist 1910 Sitzungsber. Heideib. Akad. 9. Abh. S. 43 u. f. 
und Bel von Wehmer 1911 Zeitsehr. 1 Bot. 3 126. 

55) Wehmer 1894 Beitr. z. Kenntnis einheimischer Pike 1. Jena. 

56) Butkewitsch 1922 Biochem. Zeitsehr. 131 327 (der Abbau erfolgt iiber 
( Oxalsaure). 

57) 1904 Ann, Inst. Pasteur 18 553. 

58) Lapars Techn. Mykoiogie 4 248. 

59) 1922 Biochem. Zeitsehr. 131 338; 129 455 (Ausnutzung von Pepton durch 
Citromyces). 

(iO) Molisch 1918 Flora 111/112 60. Patschowsky 1918 Ber. Bot. Ges. 36 542. 

61) Amar 1902 Ann. sc, nat. (8) 19 195. Benecke 1903 Bot. Ztg. 61 79, 

62) Patschovsky 1919 Biol. Cbl. 39 481. 

63) Zaleski u. Beixhard 1911 Biochem. Zeitsehr. 33 449. Bassilik 1917 
Bull. Acad. Orac. 203. Btahelix 19 19 Biochem. Zeitsehr. 96 1. — Ueber Oxydation 
der Oxalsaure an Oberflacben s. 8. 345. Der durch Uransake katalysierte oxydative 
Abbau der Oxalsaure fiihrt zu CO. r~ Ueber die Frage der CO-Bildung bei der 
Atmung siehe u. a. Laxgdox u. Gailey 1920 Bot. Gaz. 70 230. 
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15. Kapitel. 


Auch abgesehen von der Oxalsaure und dem Oxalat finden sich 
bei fast alien Pflanzen Sauren«‘). Und wenn die Saurebildung ge- 
legentlicb vielleicht auch auf dem Wege der Syn these «“), haufig 
auch durch hydrolytische Spaltung (Fett, EiweiB!) erfolgt, so diirfte 
sie doch meistens mit der Atmung zusammenhangen. Im allge- 
meinen aber tritt die Bildung der organiscben Sauren bei der Atmung 
quantitativ hinter der Kohlensaureproduktion zurdck, und nur bei 
manchen Sukkulenten kann man organische Sauren in so grofiem 
Mafistabe entstehen sehen, daB die Bildung von Eohlensaure zunachst 
wenigstens ganz sistiert wird. Die scbon lange bekannte nachtliche 
Saureanreicberung der Blatter dieser Efianzen ist durcb die Unter- 
suchungen von Ad. Maybe, G. Reads, Waebdeg und Adbeet*’*®) dem 
Verstandnis naber gebracht worden. Im Dunkeln nebmen diese Pflanzen 
Sauerstoff auf, obne Koblensaure im gleicben Verbaltnis auszugeben: 
die sie umgebende Atmospbare nimmt also an Volumen ab. Es tritt 
bei den Cacteen und Crassulaceen Apfelsaure, bei den Mesembryan- 
tbemeen Oxalsaure auf, und die Saurebildung erfolgt in so reicblichem 
MaBe, daB man sie scbon durcb den Gescbmack der Blatter wabr- 

COo 

nehmen kann. Im Extrem ist dann =0, d. h. es entstehen nnr 

organische Sauren und keine KohlensEure. Mit danger andauernder 
Verdunkelung, auch mit Zunahme der Temperatur nimmt die GroBe 
des Quotienten zu, ohne indes den Wert 1 zu erreichen. Eine dauernde 
Bildung soicher Sauren wiirde ja zu schweren Schadigungen ftihren, 
der die Pflanze entgeht, indem sie nach Erreichung eines bestimmten 
Grenzwertes ailmahlich zu normaier Atmung mit Kohiensaurebildung 
(ibergeht. Schon diese Tatsache beweist^ daB wir es hier mit einer 
besonderen Befahigung der Sukkulenten zu tun haben, und daB die 
Saurebildung nicht etwa auf ungeniigender Sauerstoffzufuhr beruhen 
kann. Die Vermutung liegt nahe, die Sukkulenten kdnnteUj wie die 
Pilze, Vorteile von der Saurebildung haben. Das ist in der Tat der 
Fall, doch ist der Nutzen der Saurebildung hier ein ganz anderer als 
bei jenen. Die Sauren zerfalien namlich am Sonnenlicht, sowohl wenn 
sie in reinen Losungen exponiert werden, als auch ganz besonders 
bei Gegenwart gewisser beschleunigender Stoffe, die katalytisch 
wirken Es wird Eohlensaure gebildet, und diese kann nun sofort 
assimiliert werden. Wahrend also bei den gewohnlichen Pflanzen 
die Atmungsprodukte ans der Pflanze entweichen, werden sie bei den 
> Sukkulenten in den Blattern zurtickgehalten, und Eohlensaure ent- 
steht erst in dem Moment, wo sie auch wieder verwertbar ist. Offen- 

64) Feanzen 192S Biochem. Zeitschr. 185 183 u. 385 (xiepfei- und Zitronen- 
saure); 186 291 u. 327 (Wein- und Bern stein saure). 

65) VgL Feanzen 1910 zit. in Anm. 54. Steixmann 1917 Zeitschr. f. Bot. 

9 1. Meyee zit. in Anm. 47 auf S. 245. 

66) Ad. Mayee 1875-87 Versuchsstat. 18 410; 21 277; 80 217; U 127. 
G. Keatjs 1886 Abbandl. IN'aturforsch, Ges. Halle 16. Waebueg 1886 Unters. 
Tubingen 2 53. Axjbert 1892 Eev. g6n. bot. 4 203. — Nach Fra3s"zen (1922 
Zeitschr. f. physiol. Chemie 122 3) tritt neben AepfeJsaure auch Malylapfeisaure- 
anhydrid auf. Ba beim Zusammentritt zweier Moiekiile Saure zu einem Moiektii 
Anhydrid zwei Karboxylgruppen verschwinden, hat die Pflanze in diesem Zu- 
sammentritt vielleicht ein Mittel, um die Aziditat des ZeilsafteSy ohne dai Basen 
disponibel sind, herabzuregulieren. 

67) Spohe 1913 Biochem. Zeitschr. 57 95 (Photolyse der Aepfelsaure im Licht 
der Sonne und der Quecksilberbogenlampe). 
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bar ist die Versorgung der fleiscMgen Blatter mit COg aus der Luft 
mit Scliwierigkeiten verbunden, wegen der im Verhaltnis zum Volumen 
geringen OberfMche. Nur kurz erwahnen wollen wir die Tatsache, 
dafi snkkulente Blatter aucb kmsicbtlich des assimilatoriscken Gas- 
wecbsels eigenartige Verbaltnisse zeigen konnen; man kann aus be- 
greiflichen Grtinden an ihnen bei der Assimilation einen Wert 

fiir konstatieren, der von dem tiblichen (S. 172) abweicht und 

2 erreichen kann. Bei Beginn der Assimilation am Morgen scheiden 
sie selir viel mehr O 2 ab, als sie CO., aufnebmen, ja sie konnen sogar 
im COg-freien Raum mit der Sauerstoffabgabe so lange fortfabren, 
ais ihnen aus dem eigenen Betrieb entstehende CO^ zur Verfiigung 
steht; durch lange Versuchsdauer, wahrend welch er der Vorrat an 
organischen Sauren mehr und mehr schwindet, gelingt es aber, den 
•Quotienten yon 2 auf ca. 1,1 herabzudriicken, also dem normalen 
Wert anzunahern Offenbar gibt es unter den lederartigen Bl^ttern 
zahlreiche Uebergange zwischen dem normalen Blatt und dem fleischigen 
Blatt der Sukkulenten. 

Es liegen also bei den Sukkulenten, wie bei den genannten Pilzen in der 
Saiirebildung Anpassungen vor, die vom chemiscb-physiologischen Standpunkt aus 
nicht zu begreifen sind. Die Saurebildung hat dieselbe allgemeine Bedeutung 
wie die vollkommene Verbrennung organischer Substanz anderwarts, aber sie hat 
noch eine Neb en bedeutung, die den Vorgang biologisch von der normalen 
Atmung trennt. Es mogen aber noch vielfach durch den abbauenden Stoffwechsel 
Produkte in der Pflanze entstehen, die okologischen Zwecken dienen, und vieUeicht 
werden gerade organische Steen ganz aligemein in ahnlicher Weise regula- 
torisch, d. h. bis zu einem gewissen Grenzwert gebildet, etwa um die Turgeszenz 
der Zellen zu ermoglichen. Es ist ja die Bildung z. B. von Oxalsaure aus Olukose 
ein Mittel, um den osmotischen Wert einer Zelle auf die dreifache Hohe zu bringen. 

Wir haben gesehen, daB Abweichungen von dem typischen Wert des Respi- 
ration squotien ten durch ungewohnliche Atmungs produkte erzielt werden kdnnen ; 
sie konnen aber auch durch abweichende Konstitution des Atmungs materia Is 
bedingt sein. 

Fettyeratmuiig. lu vielen Samen werden groBe Mengen von 
Fett magaziniert, also Stoffen, die sauerstoffarmer sind als die Kohle- 
hydrate. Bei der Keimung der Samen werden die Fette verbrannt; 
schon Saussuke hat dabei eine Aufnahme von Sauerstoff wahrge- 
nommen, die sehr viel betrachtlicher ist als die Ausscheidung von 
Kohlensaure; der Atmungsquotient ist also kl ein er als 1. Bonnier 
und Mangin^<^) fanden z. B. bei Linurn an sukzessiven Tagen die 
Werte: 0,30, 0,34, 0,39, 0,40, 0,63, 0,64. Die Absorption von Sauer- 
stoff, die sogar zu einer Zunahme der Trockensubstanz fiihren 
kann^'O? findet also besonders in den ersten Tagen der Keimung 
statt: spater, wenn die Fette zu Kohlehydraten geworden sind, wird 
00 

der Wert-ww- allmahlich 1; er betragt z. B. an Pflanzchen von 3,5 cm 

Lange schon 0,81, erreicht somit eine GroBe, wie man sie auch sonst 
an Pflanzen, die aus dem Keimstadium heraus sind, beobachten kann 
(z. B. bei Finns) 

Umgekehrt wird bei der Bildung des fetten Oeles aus Kohle- 
hydraten in reifenden Samen eine Zunahme des Atmungsquotienten 


68) WiLLSTATTER u. Stoll 1918 8. 339, s. Anm. 34 S. 178. 

69) Detmee 1880 Physiologic der Keimung S. 335. Jena. 

70) Bonnier u. Mangin 1884 S. 240; zit 8. 172 Anm. 8. 

Benecke u. Jost, Pflanzeiiphysiologie. Bd. I. 
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zii ^ erwarten. sein ; in der .Tat fand iliii Gerber'^) z. B. ftir Ricinus 
bis.zn 4,71'^^). 

Auf die Konstatierung -der Zuckerbildung anf dem Wege der 
Oxydation ist ein besonderer Wert zu legen, weil diese Tatsache 
zeigt, daJB die pbysiologiscbe Einteilung der Stoffe mit der cbemischen 
Klassifizierung durcbaus nicbt libereinstimmen miiB, da ein and der- 
selbe Stoff, als Assimilationsprodnkt im aufbauenden nnd als Atmungs- 
prodnkt im abbauenden Stoffwechsel entstanden sein kann. Uebrigens 
findet man nicht immer bei der Keimung fetthaltiger Samen, wie 
z. B. bei der Zwiebel, Zucker; er feblt bei Cannabis, wo er zwar 
anch gebildet, aber rasch in Starke nmgewandelt wird. Starke nnd 
Zucker dienen dann fernerhin ebensowohl zur Unterbaltung der 
Atmung wie als Banstoffe zur Hersteilung von Zeilmembranen. 

EiweiBYeratmiiiig*, Koblebydrate nnd Fette konnen sicli also 
auGb als Atmungsmaterial der Pflanze vertreten. Entsprechendes ist 
ftir die Tiere bekannt. Hier gentigen diese Stoffe indes nicbt zur 
Erhaltung des Lebens, vielmebr ist dieses an einen standigen Zerfali, 
an fortdauernde Oxydation von EiweiB gebunden: dementsprecbend 
scheidet das Tier auch stickstoffhaltige Korper, wie Hippursaure, 
Harnstoff und Harnsaure als Stoffwecbselprodukte aus. Es fragt 
sich daber, ob aucb in der Pflanze EiweiB veratmet wird oder ver- 
atmet werden muB, DaB EiweiB bzwdPepton als Atmungsmaterial 
dienen kann, ist ftir Pilze leicht nacbzuweisen. Aspergillus niger 
vermag seinen gesamten C- und N-Bedarf zu gewinnen, wenn ibm 
Pepton Oder Aminosauren als alleinige organische Substanz zur 
Verfiigung steben. Unter diesen Umstdnden muB natiirlich die sonst 
vom Zucker geleistete Funktion von diesen Stoffen tibernommen 
werden. Hierbei wird das Pepton zu Aminosauren abgebaut, aus 
denen dann z. B. durch oxydative Desaminierung Ammoniak in je 
nach auBeren Umstdnden wechselnder Menge abgespalten wird. Eine 
solcbe Entfernung des Stickstoffes ist ja scbon desbalb notig, weil 
gewisse Baustoffe des Pilzes stickstofffreie Substanzen sind. Solcbe 
werden dann auch zu Atmungszwecken Verwendung finden. In 
welchem TJmfang nun die verschiedenen Pilze sich des Peptons bzw. 
der Aminosauren als Atmungsmaterial bedienen konnen, wird somit 
wesentlich davon abbtogen, wieviel Ammoniak sie ertragen, bzw. 
durch regulatorische Produktion von organischen Sauren unscbadlich 
macben konnen 

Der Atmungsquotient belief sich bei Veratmung von Pepton durch 
Aspergillus niger auf 0,45 (KostytschewI 


71) Gerber 1900 Oongr, internat. de bot. Paris. Compt. rend. S. 55. 

72) Auch die XJntersuchung des Atmungsquotienten ron Pilzkultiiren Mbrt 

zu entsprechenden Werten. Aspergillus, auf Fett geziicbtet, zeigt CO., : O., =• ; 

spater, sobald der Pilz an die Veratmung von Koblehydraten, die er aus Fett ge- 
bildet bat, gebt, steigt der Wert auf bis 0,7. (FLiEoVdt. in Anm. 9.) Eigenartig 
ist es, daB fettfiihrende Algen (Fucus, Ascopbyllum) den Quotienten 1 zeigen. 
Offenbar werden bier zunacbst nicbt Fette, sondern Koblebydrate, etwa Fukose, 
veratmet.^ (Harder 1915 Jabrb. wiss. Bot. 56 254. Ueber Fukose s. Clark 1922 
Journ. biol. Chemie 54 65.) Nahrt man Pilze mit Wein-, Aepfel-, Zitronensaure, 
80 ist der Quotient groBer als 1, z. B. 1,5 falls Weinsaure veratmet wird. Bei 
Zufubr von Cbinasaure stellt er sich auf 1. Kostytschew 1904 Jabrb. wiss. Bot. 
40 563. 

73) Bittkewitsch 1902 Jabrb. wiss. Bot. 38 147 u, zit, in Anm. 49 u. 5:1. 
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Audi bei hoheren Pfianzen konnen EiweiB Oder andere N-haltige 
Stoffe veratmet werden. In Versuchen Palladins^'O war die Atmung 
etiolierter eiweifireiclier BMter von Vida Faba alier dings auBer- 
ordentlicb schwach und stieg bei Kultur auf Zuckerlosungen von ge- 
eigneter Konzentration betrachtlicli , demnach sdieint ElweiB kein 
gutes Atemmaterial zu sein, und D^ileano fand, daB abgesclinittene 
und dunkei gelialtene Weinblatter wahrend etwa 100 Stunden im 
wesentlicben nur Koblehydrate (Polysaccharide), aber keine loslichen 
Oder koaguiierbaren N-haltigen Stoffe veratmen; erst dann werden 
Proteine unter NHs-Abspaltung angegriffen. Auch bei hoheren Pfianzen 
werden wir die Veranderungen, die in dem der EiweiBhydroIyse ent- 
stammenden Gemisch von Aminosauren eintreten, wenn die Pfianzen 
im Dunkeln gehalten werden, jedenfalls soweit sie auf Oxydationen 
beruhen, als Atmungsvorgange bezeichnen 

Wie dem auch sei, so viel ist sicher, daB die hohere Pflanze sich 
vom Tier dadurch tiefgehend unterscheidet, daB sie die Abbauprodukte 
der stickstoffhaltigen Substanz nicht ausscheidet, sondern wieder 
im aufbauenden Stoffwechsel verwertet; sie kann also die N-haltigen 
wie die N-freien Endprodukte des Stoffwechsels wieder als Nahr- 
stoffe verwerten (S. 2921). Da die Tiere diese Fahigkeit nicht haben, 
sind sie auf die Pfianzen angewiesen, die ihnen Kohlehydrate und 
EiweiB liefern. 

Atmiiiig’ imd Licht. Ob das Licht als solches eiiien Einfiufi auf die Atmungs- 
grdl^e hat, ist umstritten. Bei chlorophyllosen Pfianzen soli es bald hemmen, bald 
fordern, bald indifferent sein. Um die Frage bei griinen Zellen (Blattern) zu analy- 
sieren, unterscheidet Meyer zwischen ^ergastogener" und „plasmogener“ Beein- 
flussung der Atmung durch das Licht. Erstere ist auf eine Vermehrung der Assi- 
milate und damit des Atmungsmateriales durch das Licht zuriickzuf iihren ; wir 
kommen auf diese Frage gleich noch zu sprechen. Bei der plasm ogenen Wirkung 
wiirde kein Zusammenhang zwischen Vermehrung der Atmung und der Assimilate 
nachzuweisen, vielmehr ein direkter EinfluJS des Lichtes auf das Protoplasma an- 
zunehmeu sein, Wahrend nun Meyer und Dbleano’^) keine direkte plasmogene 
Wirkung oder Nachwirkung des Lichtes auf die Atmung fanden, gelang ihnen der 
Nachweis einer intermittierenden plasmogenen Nachwirkung des Lichtes: Im 
Dunkeln erwachsene Bixbenblatter zeigen keine Tages- und Nachtsehwankungen 
der Atmung. Setzt man aber eine in dauernder Dunkelheit erwachsene Pflanze 
einige Zeit dem Wechsel von Tag und Nacht aus, so pr%t man ihr dadurch 
Tages- und Nachtsehwankungen der Atmung auf, die sich zeigen, wenn man die 
Pflanze nunmehr weiter in konstanter Dunkelheit halt. Die Atmung ist dann zur 
Tageszeit starker als nachts. „Diese intermittierende chronometrische Nachwirkung 
ist wohl als Wirkung eines durch die Assimilation hervorgerufenen Vorganges zu 
betrachten. Die Assimilation bewirkt eine plotzliche Erhohung des Kohlehydrat- 
gehaltes, und dieser Vorgang muJ8 eine Erhohung der Atmungstatigkeit hervorrufen 
(s. spater). Wir werden wohl nicht fehlgehen, wenn wir diese erhohte Atmungs- 
tatigkeit wenigstens teilweise als die Ursache ansprechen, deren Nachwirkung in 
der intermittierenden chronometrischen COg-Produktion zutage tritt." — Die Er- 
scheinung verdient weiter studiert zu werden. ( Weiteres iiber periodische Schwankung 
der Atmungsgroi^e im Kap. 19.) 


74) 1893 Kev. gen. bot. 5 449 u. 6 201. 1914 Biochem. Zeitschr. 60 171. 

75) 1912 Jahrb. wiss. Bot, 51 541. 

76) Von CzAPEK ist behauptet worden (1906 Jahrb. wiss. Bot. 43 361), daiS 
dasTyrosin in den Pfianzen sehr allgemein zuflomogentisinsaure oxydiert 
werde; die Beobachtungen von Schulze und Castoeo (1906 Zeitschr. f. physiol. 
Ohemie 48 396, 50 508) zeigen indes, dal^ sich in Czapeks Objekten keine Homogen- 
tisinsaure findet. Ueber den oxydativen Abbau des Tyrosins vgl. die Bemerkungen 
S. 275 und Folpmbrs 1916 Biochem. Zeitschr. 79 180. 

77) Meyer u. Deleajsto 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 657, u. 1913 5 209. Hier 
auch Literatur iiber den Einflufi des Lichtes auf die Atmung. Siehe noch 
Lowschix 1908 Beih. Bot. Cbl. 23 I 54. 
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15. Kapitel. 


Aiich die interessante Beobachtung Khieps, daB Fucus, nacb langer Ver- 
dunkeiung auf : Belicbtung mit starker Steigerung der Atmung antwortet. sollte 
naher untersucht werden (ygi. auch Hardek Abib. 25). 

Atmimg iiHd Temperature*'^). Die Temperatur ist fiir die At- 
mung TOE fEEdamentaler Bedeutnng: Zwischen 0^ End 20—25’^^ 
folgt die Atmung dem tan ’t Hoffs chen Gesetz (Tgl. S. 213) e"‘), d. li. 
sie wird bei einer Temperaturerlidbung um 10^ auf den 2— S-facben 
Wert gesteigert. Bei hoherer Temperatur, insbesondere oberhaib toe 
40 ^, bat aber die Atmungsintensitat iiberbaupt keinen konstanten Wert 
mehr, sie sinkt bei Konstanz der Temperatur Tielmehr andauernd 

(Fig. 45). Aehnlicb wie 
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wir das bei der Assimi- 
lation besprocben babeii, 
hat man Tersucbt, auch 
bier nacbzuweisen, dab 
die tatsacbiicb beobacbtete 
KurTe aus zwei gegenein- 
anderlaufenden Prozessen 
resultiert: einem steigern- 
den und einem hemmen- 
den •^^). Dab aber ersterer 
nicbt dauernd nach dem 
VAN "t HoFFSchen Gesetz 
verlauft, scbeint sicber zu 
sein. Von einem Optimum 
und Maximum der Tem- 
peratur kann somit, wenn 
nicbt zugleicb die Zeit- 
dauer der Wirkung der 
betreffenden Temperatur 
angegeben wird, bei der 
Atmung nicbt gesprochen 
werden ’^^). 

Das Minimum der 
Temperatur liegt bei be- 
stimmten Pflanzen nicbt 
unerheblich unter Null, 
bei Flechten ^'^“) z. B. bei 
— 10^0. In okologiscber 
Beziebung wicbtig fdr solche Pflanzen, die lange Zeit in ungiinstigen 
Temperatur- und Beleucbtungsbedingungen ieben, ist es, dab mit 
sinkender Temperatur die Atmung scbneller sinkt ais die Assimilation, 
wie scbon oben bei Besprechung des Kompensationspunktes gesagt 
wnrde. Dieser Umstand ermbglicht es den Algen arktiscber und 
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Fig. 45. Atmung in Abhangigkeit yon der Tem- 
peratur nacb Kuyper. A, B, 0^, tatsacblicber 
Verlauf, C, D, E theoretiscber Veriauf. Die kleinen 
Kurven, die von Q, E^ nacb unten gehen, 
stellen den Abfall der Atmung bei andauernder 
Ein wirkung einer Temperatur von 42, 48, 5H® dar. 

(Vgl. Assimilationskurve S. 211.) 


78) UTachtr- Anm. vgl. Fernandes Anm. 10. 

79) Nacb Noack (Anm. 11) betragt bei tbermophiien Fiizen nur 1,S. 

80) Blackman 1905 Ann. of Bot, 10 281. Kuyper 1916 Eec. trav. bot. neerl. 7. 
Nacb Kuyper (bobere PfJanzen) und nacb Noack (tbermopbile Filze) wirkt der 
Temperaturwechsel als solcber nicbt auf die Atmungsintensitat; vielmebr stellt sich, 
ohne dab ein Uebergangsreiz sich zeigt, gieicb nacb dem Weehsei die fiir die be- 
treffende Temperatur cbarakteristiscbe Atmungsintensitat ein (s. Anm. 84). 

81) Weitere Temperaturkurven der Atmung geben Flatzer fAnm. 65 S. 215) 
und Harder (Anm. 25). 

82) Nacb Jumelle 1892 Eev. g4n. bot 4 269, 
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antarktisclier Meere. iinter ihren eigenartigen Staiidortsbedingungen 
mit Stoffgewinn zu arbeiten^^). — Die Ersdieinung, dafi mit der 
Atmnng eine Warm epro dukt ion verbunden istj wird nns im 
Kap. 19 nock beschaftigen 

Von stoifliclieii Eiiifliisseii aiif die Atinimg nennen wir zuerst 
das Wasser, das insofern, als es mit zu den allgemeinen Lebens- 
bedingungen gebbrt, you Bedeutung ist. In yollig trockenen Pflanzen- 
teilen eriischt die Atmung, und dementsprechend verharren Samen, 
Moose, Flechten etc., die eine Austrocknung iiberbaupt ertragen 
kbnnen, wabrend derselben obne nachweislichen Stoffwecbsel; kleine 
Mengen you Wasser lassen aber sofort die CO^-Biidung beginnen 
Jauerka findet, daJB Weizenkorner eben merklich COj bilden, wenn 
ibr Wassergehalt 11,3 Proz. des Trockengewichts betragt. Aber erst 
bei nocb boberem Wassergebalt findet lebbafte Atmung statt, die dann, 
Yon der Temperatur abbangig, dem van HoFFScben Gesetz bis 20^ 
folgt. EiweiBreicbe Samen atmen scbon bei geringerem Wassergebalt 
lebbafter als solcbe mit wenig N-baltigen Reservestoffen. — Weiter 
sind dann die Stoffe von Bedeutung, die veratmet werden, und wenn 
sie in ungeniigender Menge vorbanden sind, stockt die Atmung, z. B. 
bei langerem Aufenthalt der Pflanzen im Dunkein, Oder sinkt stark ab; 
so fand Kniep dab die an sich scbwacbe Atmung von Fucus nacb 
5-monatiger Verdunkelung auf Vs ibres Wertes berabgesunken war. 

Bei Pilzen wie Aspergillus, die keine Keserven aufzustapeln pflegen, macbt 
sicb die Entziebung der Ntolosung sofort in einer Depression der Atmung be- 
merkbar; solange aber der Organismus am Leben bleibt, bort die Atmung nicht 
ganz auf, und wenn nacb yoriibergebendem Hungerzustand von neuem Nanrstoffe 
der Pflanze zuflieBen, so nimmt sie wieder an Intensitat zu. Die Beeinflussung 
der Atmungsgrobe durcb die Quantitat des Atmungsmaterials ist bekannt, seit 
Borodin (1876 u. 1881) zeigte, da6 die Atmung griiner Teile nacb Beleucbtung 
in GOa-baltiger Luft anscbwillt, niebt aber nacb Beleucbtung bei COg-Entzug, und 
in der Literatur finden sicb viele weitere Belege dafiir®*). Solcbe Vergastogene‘* 
Atmungsbeeinflussung durcb das Licbt wurde durcb Meyer exakt bewiesen : Wenn 
einjabrige Riiben blatter scbwacber atmen als zweijabrige, so diirfte das auf ge- 
ringerem Gebalt an Atmungsmaterial beruben^^). Auf dessen Verminderung diirfte 
des weiteren aucb die von Platzer®*^) beobachtete Tatsacbe beruhen, da6 bei vielen 
Algen nacbts oder bei Verdunkelung am Tage die Atmung sinkt. Wenn aber im 
Gegensatz dazu bei Spirogyra nacbts die Atmung ansteigt, so bangt das offenbar 
damit zusammen, da6 bier nur nacbts die Kern- und Zellteilung statthat, was klar 
zeigt, dafi die Atmungsintensitat scblechterdings nicht allein von der Menge des 
Atmungsmaterials abbangt, sondern mit der jeweiligen Intensitat der Leben sprozesse 
parallel geht. 

Der EinfluiB des Atmungsmaterials auf die AtmungsgroBe bringt es mit 
sich, daiB die spezifische Atmungsintensitat der Blatter oder anderer Organe zweier 


83) Kniep Anm. 24 und Harder Anm. 25. 

84) Eine eigenartige explosion sartige Erbobung der Atmung rubender TeUe 
bei plotzlicher Temperaturerbobung beschreibt Iraklinow (1912 Jahrb. wiss. Bot. 
51 579). Vielleicbt werden dabei Reaktionswiderstande, die das Protoplasma 
normalerweise dem blinden Walten der Enzyme entgegengesetzt voriibergeliend 
beseitigt, so dajS diese „losgelassen“ werden. 

85) Kolkwitz 1901 Ber. Bot. Ges. 19 285 (Blatter fiir Gerstenbau etc. 1901), 
Wabrscbeinlicb ist die von Lewtn (1905 Ber. Bot. Ges. 28 100) beobachtete 
Atmungsverminderung an unter Druck befindlicben Samen nur die Folge eines 
geringeren Wassergebaltes. (Nachtr. Anm.: Idjin 1923 Flora 116 360.) 

86) 1912 Cohns Beitr. 11 193. Hier aucb genaue Angaben iiber den Verlauf 
der Kurve bei hoberen Temperaturen. ^ 

87) Kosinski 1901 Jahrb. wiss. Bot. 87 137. 

88) Harder zit. Anm. 25. Warbfro zit. Anm. 64 S. 214. 

89) Meyer u, Deleano zit. Anm. 12. 

90) Zit Anm. 65 S. 215. 
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yerschiedeBer Spezies streng geDommen nur danii yergliclieii werden darf, weau 
beide deojenigen Eohlebydratgehalt besitzen, der maximale Atmung ermoglicM, 
eine Forderung, die aber beim jetzigen Stand der Keontnisse fast nie erfiillbar ist. 
Mit Berilcksichtigung dieser Tatsache fand Meyer daB sicb die auf gleiciies 
Frischgewiebt bezogene Atmnngsgroie der Brombeer- zn der von Weinblattern bei 
26 *^ verhalt wie 3:4. 

Allgemeiii bemerkt man eine Steigermig der Atmung, wenn die 
Pflanze Schadigungen ausgesetzt ist So wirken z. B. kleine Dosen 
verscMedener Gifte (Formaldehyd, Alkaloide, wie Solanin, die Saize 
gewisser Metalle), deren wachstumsfordernde Eigenschaften vielleiclit 
mit dieser Atmungssteigerung in Verbindung gebracht werden konnen. 
Die gleichen Erfoige baben Anaesthetika und Antipyretika^^), worauf 
oben scbon aufmerksam gemacht wurde; ebenso wirkt KoMensaure, 
wenn sie in nicht alizu groBer Menge sich anhs.uft‘^); denselben 
Effekt haben schlieBlich als Nachwirkung liobe Temperatur, bolier 
Luftdruck , Verletzungen DaB Stoffe, die in kleiner Menge 
stimulierend wirken, in groBerer bemmen, verstebt sich von selbst. 
Fur die Blausaure ist nie eine stimulierende, nur eine hemmende 
Wirkung auf die Atmung beobacbtet worden'^). 

EiiifliiB des Saiierstoffes. Es ist bemerkenswert, daB die Atmung 
in weiten Grenzen vom Gebalt der Luft an Sauerstoff imabhangig 
ist; die Partidrpressung des Sauerstoff es kann gegeniiber der nor- 
malen betrdchtlich vermindert oder vermehrt werden, obne dafi die 
Atmung sofort beeinfluBt wird. Dabei ist die Gegenwart oder Ab- 
wesenheit indifferenter Gase, wie des Stickstoffes, anscbeinend obne 
Bedeutung, die Atmung vollziebt sich in reinem Sauerstoff nicht 
anders als in gewobnlicber Luft, die auf % ihres Volums komprimiert 
ist; in bei den Fallen ist ja der Partiardruck des Sauerstoff es der 
gleicbe (1 Atm.). Erst wenn er auf 2—3 Atmospbaren gesteigert 
wird, macbt sich eine vorubergebende Zunahme der Atmung bemerk- 
bar, welcber bald ein auf das beginnende Absterben binweisender Ab- 
fall folgt^^), Der bei hbberer Sauerstoffspannung stets eintretende 
Tod ist aber bestimmt nicht durch die Atmungssteigerung ver- 
anIaBt, denn man kann eine solche durch andere Mittel, z. B. hbhere 
Temperatur, in viel starkerem MaBe berbeifiibren, obne daB eine 
Schadigung eintritt. Worin nun die todlicbe Wirkung des vermehrten 
Sauerstoff zutrittes begriindet ist, wissen wir nicht: nur so viei ist be- 
kannt, daB in dieser Beziehung die einzelnen Pflanzentypen sich sehr 
verschieden verhalten, denn von den Pflanzen, die uns jetzt allein 
bescbaftigen, fiihren alle Ueberg^nge bis zu solchen Organismen, die 
schon durch Sauerstoffpressionen geschadigt werden, die weit unter 
den in der gewohnlichen Luft vorhandenen liegen (Kap. 161 

91) Jakobi 1899 Flora 86 289. Zaeei^ski 1902 Bot. Cbl. 05 251. 

92) Ein Gehalt der Luft von 10 Proz. COg hemint nach Willstatter und 
Stoll die Atmung der Erdbeerblatter noch nicht. 

93) Richards 1896 Ann. Bot. 10 531. Smirhofe 1903 Rev. g(}n. hot 15 26. 
Krassiiosselsky 1905 Ber. Bot. Ges. 23 142, Friedrich 1908 Cbl. Bakt. II 21. 
Platzer Anm. 65 S. 125. (Zerfall von Algenfaden in die einzelnen Zellen steigert 
die Atmung.) 

94) ScHROEDER 1907 Jahrb, wiss, Bot. 44 409. 

95) JoHAHXSEN 1885 Untersuchungen 1 686. Tubingen. Flieg (Anm. 9} 
findet die Erhohung der Atmungsintensitat durch gesteigerten 0.>-Druck bei 
Ziichtung des Aspergillus auf Fett starker als bei Eufuhr von Zncker. Die 
Schadigung tritt auf Zucker schneller ein. Der Atmungsquotient bleibt unver- 
andert. Nach Godlewski (1882 Jahrb, wiss. Bot. 13 491) werden Fettsamen durch 
hohe O^'Drucke weniger geschadigt als StM,rkesamen. 
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Iiitrainolekttlare ■ Audi yon einer Verminderong- 

der Sauerstoffspannnng wird die Atmung zunachst niclit beeinfiuBt. 
Stick konnte erst bei einem Sauerstoffgebait der Luft yon 2 Proz. 
Oder nocli weniger eine Abnabme der Kohlens^ureausgabe konstatieren. 
Solcbe Versucbe sind indes nicht einfacb, weil scbon iange bekannt 
ist, dafi auch nach yollstaudiger Eutziebung des Sauerstoffes eine 
Zeitiang eine Fortdauer der Kohlensaureansgabe erfolgt Dieselbe 
stebt bei einigen Pflanzen (Vicia faba, Eicinus) an Intensitat der bei 
Sauerstoffzutritt beobacbteten nicbt nacb; in der Mebrzab! der Falle 
erreidxt sie aber nur Vs — V b dieses Wertes und yariiert aucb bei der 
einzeinen Pflanze je nacb ibrem Entwicklnngszustand. Die bei dieser 
Atmung ohne Sauerstoff produzierte Kobiensaure stammt aus dem- 
selben Material, das bei der normalen Atmung yerbrannt wird, doch 
kann sie nicbt einer Verbrennung ibren Ursprung verdanken, 
sondern muB durcb Zerspaltung organiscber Substanz entsteben, 
bei der neben den yoilkommen oxydierten aucb reduzierte Korper auf- 
treten. Es wandern also bei dieser sog. „intramolekularen^‘ 
Atmung (Pflugek) Sauerstoffatome innetbalb des Moiekiils des 
Atmungsmaterials. Wenn z. B. Glukose zerfallt und aller in ibr ent- 
baltener Sauerstoff zur Bildung von Koblensaure verwendet wiirde, 
so bliebe ein aus C und H bestebender yoilkommen reduzierter Korper 
neben CO 2 tibrig; wenn nicbt aller Sauerstoff in der Weise auf- 
gebraucbt wird, so muB sich docb immer ein im Verbaltnis zur 
Glukose sauerstoffarmer Korper bilden, und als solcben miissen wir 
den Alkobol betracbten, der tatsacblicb bei intramolekularer Atmung 
aufzutreten pflegt und oft in betracbtlicher Menge sicb ansammelt^^). 
Man kann scbon dadurcb, daB man Samen unter Wasser einquellen 
laBt, den zum Eintreten der intramolekularen Atmung notigen Sauer- 
stoffmangel erzeugen. Dementsprecbend kann man beim Zerreiben 
von groBen Samen (Vicia faba), die zwei Tage unter Wasser waren, 
den Alkobol scbon durcb den Gerucb wabrnebmen. Nacb 
bleiben aber alle fdr gewobnlicb unter Luftzutritt lebenden Pflanzen 
unter den Bedingungen der intramolekularen Atmung nicht Iange 
normal. Deshalb sind die groBen Mengen Alkobol, die Lechartiee 
und Brepeld 1^^) bei monatelangem Sauerstoffentzug in Fruchten und 
Samen fanden, zweifellos nicht durcb intramolekulare Atmung dieser 
Objekte entstanden, sondern rubren von Prozessen niederer Organismen 
her, die sicb auf ibnen angesiedelt baben (vgl. Kap. 16). Auch 
Palladin^^V findet, daB die Kohlensaureabgabe im sauerstofffreien 
Raum bei griinen Pflanzen rasch abnimmt, wenn Mikroben aus- 

96) Naclitr. Anm. s. aucb Ferkakdes zit. Anm. 10. 

97) Stich 1891 Flora 74 1. Fiir Therinophile gilt gleicbes s. Noack Anm. 11. 

98) Lechartier u. Bellamy 1874 Compt. rend. 79 1006. Maze 1900 Ann. 
inst. Pasteur 14 350. DaB dieser ProzeB cbemiscb der durcb Hefepilze bewirkten 
alkoboliscben Zuckervergarung gleicbt, ist daraus ersicbtlicb, daB vielfacb bier wie 
dort dieselben Zwiscbenprodukte (Brenztraubensaure, Acetaldehyd) und auch die- 
selben Enzymgemiscbe (Zymase, Karboxylase, Naberes im Kap. 16) nacbweisbar 
sind. Kostytschew 1913 Zeitscbr. f. physiol. Gbemie 83 105. (Acetaldehyd tritt 
auf bei der intramolekularen Atmung von Pappelbliiten.) Zaleski u. Marx 1912 
Biocbem. Zeitscbr. 47 184, u. 1913 48 175. (Zerriebene Erbsensamen produzieren 
00., und Acetaldehyd auf Kosten von brenztraubensaurem Na, Karboxylase ist 
In Erbsen, Lupinen, Wickensamen, Weizen- und Maiskornern nacbweisbar.) 

99) Dude 1903 Flora 93 205. 

100) Breeeli) 1876 Landw. Jahrb. 5 327. 

101) Pallaoin 1904 Cbl, Bakt. II 11 146. 
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geschlossen sind. Immerhin ist gerade bei Birnen und Aepfeln aucb 
bei AusschluB yon Bakterien eine erhebiiche Bildung von GOg und 
Alkohol zu beobachten i®'-). 

AuBer Alkohol und Kohlensdure sind noch hohere Alkohole, Sauren^ 
aromatische Verbindungen, Wasserstoff als Produkte der intramole- 
kularen Atmung nachgewiesen. Wieweit sie regelmaBig auftreten, wissen 
wir nicht. Selbstverstandlich werden die Produkte auch nach dem 
veratmeten Material wechseln. Verschiedene Materialien eignen sick 
ubrigens fur die intramolekulare Atmung schlecht. In dieser Hinsicht 
gait fruher die Erfahrung Diaiconows daB ilberhaupt nur bei Gegen- 
wart von Kohlehydraten eine intramolekulare Atmung mbglich sei. 
Zweifellos yerlauft sie unter diesen Umstanden am intensivsten, dock 
hat Kostytschew gezeigt, daB .sie (bei Pilzen) auch bei ausschlieB- 
licher Gegenwart yon Chinasaure, "Wein-, Milchsaure, Glyzerin, Mannit 
und Pepton moglich ist. 

Alle diese Stoffe, mit Ausnahme des Pep tons, sollen nach Kostyt- 
scHEW bei O^-Mangel erst in Zucker uberftihrt werden, ehe sie der 
intramolekularen Atmung verfallen, und bei sauerstoffloser Verarbeitung 
yon alien, mit Ausnahme des Peptons, tritt Alkohol im Stoffwechsel 
auf. Die Verarbeitung von EiweiB scheint also hier ein ProzeB zu 
sein, der sich prinzipiell von der intramolekularen Veratmung der 
anderen genannten Stoffe unterscheidet. Godlewski hat gefunden, 
daB bei SauerstoffabschluB die EiweiBzerspaltung in Keimlingen etwas 
anders veiiauft als bei Gegenwart von Sauerstoff. Die starke An- 
sammlung von Asparagin etc., die wir ja schon als eine sekundare 
Veranderung der hydrolytischen Spaltungsprodukte bezeichnet haben, 
bleibt aus. Ebenso fehlt Arginin vollig. Es tritt ein rein enzymatischer 
EiweiBabbau ein, der noch weitergeht, nachdem die CO^-Bifdung, also 
die eigen tliche intramolekulare Atmung, langst erloschen ist. Auch 
in anderen Fallen treten bei SauerstoffausschluB, in Abwesenheit von 
Kohlehydraten, andere Produkte auf als CO 2 und Alkohol, z. B. Azeton. 
Alkohol fehlt bei Agaricus campestris voirkommen 

Atmung als Reaktion an OberflSelien. Wir kehren von der 
intramolekularen nochmals zur normalen Atmung zurtick, um die 
Frage, welche als Grundfrage der ganzen Atmungslehre betrachtet 
werden darf, zu behandeln: Wie es kommt, daB die Verbrennung des 
Atmungsmaterials, die doch auBerhalb der Zelle bei gewbhnlicher 
Temperatur unter der Einwirkung von molekularem 0^ fast unend- 
lich langsam verlauf 1 1 ®’'), im Innern der Zelle kataly tisch beschleunigt 
wird. Wie werden von der lebenden Substanz die Reaktionswider- 
stande iiberwunden, die sich diesem Vorgang entgegenstellen ? DaB- 
hierfur die Beihilfe von Enzymen beansprucht wird, ist oben schon 
gesagt worden (S. 329) und wird im folgenden Kapitel noch zu be- 
handeln sein. DaB aber auch die Struktur der lebenden Substanz 

102) Mateuchot u. Molliaed 1903 Eev. g^n. bot. 15. 

103) Diakonow 1886 Ber. Bot. Ges. 4 2. 

104) Kostytschew 1904 Jahrb. wise. Bot. 40 503, u. 1920 Zeitsohr. f. physiol. 
Chemie 111 236. (Jede SSuerung der Nahrlosung, die bei Oj-Zutritt gut vertrageu 
wird, ist bei Ziichtung des Aspergillus niger ohne O., zu vermeiden.) 

105) Godlewski 1904 Bull. acad. Crao. S. 115; '1911 Bull. acad. Crao. S. 623. 

106) Kostytschew 1910 2teitsehr. f. physiol. Chemie 65 350, u. 1913 Ber. 
Bot. Ges. 31 125. Ueber das Verhalten des mit Fett ernahrten Aspergillus bei 
0.,-Entzug s. Fi.iEGr Anm. 9. 

107) Herzpeld n. Klinger 1919 Bioehem. Zeitschr. 98 324. 
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dabei eiiie weseiitlicbe Rolle . spielt, iehrt Warburg auf . Grind der 
folgenden Erfahrimgen: Oxalsaure verbrennt, falls an der Ober- 
flache von Blutkohle adsorbiert, mit mefibarer Gescliwindigkeit zu 
CO2 iind H2O; das gleiche gilt von Aminosanren — LeuciHj Cystin 
die, obwohl in Losing stabil, dock nacli Adsorption an BlutkoMe zi 
CO2, NHg, HgO ind eventuell H2SO4 verbrennen, d, b. zi denselben 
Endprodukten, wie in der lebenden Zelle; es ist besonders zu be- 
acliten, dafi bier wie dort der Stickstoff iiicht frei, sondern als NH- 
erscbeint. Was in dem Modell die Koblenoberflacbe, sollen nin in 
der Zelle Oberflachen von Plasmateilcben leisten, an welcbe die 
Molekiile des Atmingsmaterials adsorbiert und so in einen Zustand 
gebracht werden, daB der gleichfalls als adsorbiert zi denkende nnd 
so „aktivierte“ Sauerstoff mit ihnen reagiert. DaB wirklicb das 
Atmingsmaterial, im meBbar schnell verbraucbt zn werden, adsorbiert 
werden muB, lebrt die Erfahrung, daB Narkotika die Atming im so 
mehr hemmen, je starker sie selbst adsorbiert werden, dadircb das 
Atmungsmaterial von den Oberflachen verdrangen nnd so vor dem 
Saierstoff schutzen. Anders die Blausaure, die schon in viel ge- 
ringerer Konzentration als ihrer Adsorbierbarkeit entspricht, die 
physiologische Verbrenning hemmt. Da nin sowohl die Blutkohle 
als aich die lebende Substanz nach der herrschenden Anschauung 
eisenhaltige Oberflachen haben, schliefit Warburg, daB es sich bei der 
physiologischen Oxydation urn eine „Eisenkatalyse an Oberfldchen‘‘ 
handelt; Diese sollen ans miteinander abwechselnden, eisenhaltigen 
und eisenfreien Arealen bestehen. Die Gesamtoberflache soil die 
Atmungsmaterialien (und auch die Narkotika) adsorbieren, die Ver- 
brennung aber soil nur an den eisenhaltigen Stellen, d. h. nur an 
einem Bruchteil der Gesamtoberflache erfolgen, und auch nur an diesen 
soli HON adsorbiert werden und das Fe in eine Form uberfiihren, 
in der es nicht mehr als Sauerstoffubertr^ger wirkt^^®). 

Auf den geistreichen Versuch Nathansohns die physiologischen 
Oxydationsvorgange elektrochemisch zu charakterisieren, kann nur im 
Flug eingegangen werden: Die lebende Substanz ist infolge gesetz- 
maBiger Verteilung elektrischer Membranpotentiale von elektrischen 
StrOmen durchflossen, die auf dem Weg stenolytischer Reaktion die 
Zersetzung des Wassers in Sauerstoff und Wasserstoff zur Folge haben. 
Bei der geringen Spannung im Protoplasma fhbchstens 0,1 Volt) konnen 

108) 1923 Wirkung der Struktur auf chemische Vorgange. Jena. 1921 Biochem. 
Zeitsehr. 118 257, u. 119 134. 1914 Zeitschr. f. physiol. Ghemie 92 231. 1921 
Eestschr. Kais. Wilh.-Ges. 1922 Zeitschr. f. Elektrochemie 28 70. VgL auch 
Battelli u. Sterx 1914 Biochem. Zeitschr. 67 443.’ Nathansohx Aiim. 111. 
Meyerhoe 1923 Biochem. Zeitschr. 185 558. Ellinger 1922 Zeitschr. f. physiol. 
Ghemie 119 11. 

109) Freu]S"dlich u. Masius zit. bei Warburg 1921. Siehe auch Anm. 63. 

110) Vgl. zu diesen Anschauungen auch WillstItter u. Stoll 1917 Ann, d. 
Ghemie 416 21; Wieland (1922 Ergebn. d. Physiol. 20 502) rechnet nicht mit 
Aktivierung des Og, sondern des Hg des Atmungsmaterials ; Warburg (1923 
Biochem. Zeitschr. 186 266) bestreitet "die Berechtigung dieser Antithese; sowohl 
Atmungsmaterial als auch Sauerstoff seien durch Adsorption an Oberflachen 
aktiviert. Zu vergleichen ist auch noch: Warburg 1923 Naturwissensch. 11 862. 
(Am wirksamsten ist Kohle aus reinem Hamin, welche G, N und Pe enthalt; ver- 
wendet man Fe-freie Kohle, etwa reine Zuckerkohle, so kann man auch an ihrer 
Oberflache Oxydationen erzielen, dock ist dann der Vorgang ein anderer, weii der G 
der Zuckerkohle in autoxydabler Form vorliegt.) 

111) Nathaxsohn 1919 Kolloidchem. Beih. 11 261. 1922 Zeitschr. f. Elektro- 
chemie 28 129. (Die obige Darstellung in Aulehnung an diese Veroffentlichung.) 
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nur niedere Konzentrationen von Sauer- und Wasserstoff entstehen. 
und die Zersetzung miiJBte bald sistiert werden, wenn nicht Be- 
dingungen fur dauernde Entfernung der Produkte der Elektrolyse ge- 
geben wSren, und somit durch Depolarisation die Zersetzung dauernd 
im Gang erbalten wtirde. Die kathodische Depolarisation soli nun 
durcb irgendwelche Wasserstoffakzeptoren (s. Kap. 16) erfolgen, die 
den Wasserstoff oxydieren und so wegschaffen. Gegebenenfalls kSme 
hierfur als Akzeptor auch molekularer Sauerstoff in Frage, der mit 
Wasserstoff Hydroperoxyd bilden wtirde, das dann der katalytischen 
Zersetzung in Sauerstoff und Wasser verfiele. — Die anodiscbe Depolari- 
sation erfolgt derart, dafi der Sauerstoff in statu nascendi organische 
Stoffe oxydiert. Hiermit ware die pbysiologische Oxydation elektro- 
chemisch erklart. Diese Oxydation konnte fermentativ in irgend- 
einer Weise untersttitzt und in die fur den Organismus charakte- 
ristiscben Babnen geienkt werden. 

Fighter hat das Bedenken geauMertf daB wegen der geringen Spannimg im 
Protoplasma das Gleichgewichtspotential der’ elektrolytischeoi Sanerstoffeiitwickiimg 
vielleicht nicht erreicht wiirde und Oxydationen nicht zustande kommen konnten. 
Die Fahigkeit zur Erzeugung elektromotorischer Krafte dem Protoplasma zuzu- 
schreiben, genuge an sich noch nicht, es miiJBten noch Hilfsannahmen zur Steigerung 
des Anodenpotentials gemacht werden. Nathansohn aber meint, dah die An- 
nahme sehr sauerstoffempfindlicher Depolarisatoren geniige. Auch macht er darauf 
aufmerksam — und hier beriihrt er sich mit Warburg (S. 345) — daJS ein ganz 
wesentlicher Punkt die machtige Oberfiachenentwicklung der atmenden Substanz 
sei: Wenn auch auf das Gewieht des Protoplasmas bezogen, die Reaktions- 
geschwindigkeit bei physioiogischen Verbrennungen eine erhebiiche sei, so brauche 
sie an den einzelnen Plasm ateilchen doch nur recht trage zu sein, um einen an- 
sehnlichen Gesamteffekt zu erzielen. 

Bedell tun §• der Atiniing. Die Atmung ist ein ProzeB von weit- 
gehendster Verbreitung bei den Organismen, sie ist auch ein Vorgang, 
der absolut notwendig ist, denn mit ilirer Sistierung, also im ali- 
gemeinen schon mit Entziehung des Sauerstoffes, pflegen wichtige 
Funktionen des Organismus zu erloschen: das Wachs turn und die Er- 
scheinungen der Bewegung, sowohl der Transport von Nahrstoffen 
von Zelle zn Zelle, wie die Bewegung des Protoplasmas und die Be- 
wegungen ganzer Organe. Man kann also den Sauerstoff auch als 
einen unentbehrlichen Nahrstoff der Pfianze bezeichnen, und damit 
konstatieren wir zum ersten Male die Verwendung eines E 1 e m e n t e s , 
wahrend die bislier besprochenen Nahrstoffe Verbindungen waren. 
Von einem vollen Verstandnis der Bedeutung der Atmung fur die 
Erhaltung der Lebenserscheinungen sind wir noch weit entfernt, doch 
konnen wir wenigstens einen ungeMhren Begriff von iiir gewinnen, 
wenn wir die energetischen Verhaltnisse beachten. Denn z w e i f e 1 1 o s 
handelt es sich bei ihr wie bei den jetz t noch zu be- 
sprechenden Stof f metam orphosen nicht um den Ge- 
winn von bestimmten chemlschen Verbindungen, sondern 
um (jewinn von Energie^^^). Beim Verbrennen von Holz oder Kohle 
wird Energie frei, die imstande ist, Arbeit zu leisten, wie jede Dampf- 
maschine demonstriert. Es muJB also die urspriinglich in dem Material 

112) Fighter 1921 Zeitschr. f. Elektrochemie 27 487. 

113) Warburg (Zeitschr. f. physik, Ghemie 102 239) definiert i’olgenderrnaiien : 
„Die lebende Zelle ist ein instabiles, mit merklicher Geschwindigkeit einem Gleich- 
gewichtszustand ziistrebendes System, das nur unter Aufwand von Arbeit erhalten 
werden kann. Das energetische Aequivaient dieser Arbeit ist die in der Atmung 
verbrauchte chemische Energie." 
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vorliandene potentieile EnergiC' in die kinetische Eom ubergeftilirt 
werden. Ebenso muB bei der pbysiologisclien Verbrennung von Starke 
-Oder Zucker kinetisclie Energie gewonnen werden, die fiir die mannig- 
faclien Leistnngen des Organismus unentbebriicli ist. Audi beim Zer- 
fall organischer Substanz bei der intramolekularen Atmung muB obne 
Eingreifen des Sauerstoffes Energie frei werden, so gut wie bei der 
Explosion gewisser chemisclier Verbindungen, die nur in einer Um- 
lagerung von Atomen obne Aufnahme eines anderen Stoffes bestebt. 
Fiir die hdhere Pflanze genligt indes im ailgemeinen die Energie, die 
der intramolekularen Atmung entspringt, nicbt zur Fortfulirung aller 
Lebensprozesse. Wegen bestimmter Funktionen verweisen wir auf 
Bd. 2 und bemerken bier nur nocb, daB bei dauerndem Sauerstoff- 
entzug das Leben selbst gefabrdet ist. Aspergillus blieb in Versucben 
Dudes nur 4 Stunden am Leben, als ibm Zucker geboten war, und 
er starb scbon nacb 1 Stunde bzw. nacb 40 Minuten, als ibm Glyzerin 
bzw. Weinsdure zu Gebote stand also Stoffe, die jedenfalls weniger 
geeignet sind, eine intramolekiilare Atmung zu unterbalten. Daraus 
konnte man scblieBen, daB die intramolekulare Atmung wenigstens 
den Tod verbindert, wenn sie aucb fiir die meisten Lebensfunktionen 
nicbt ausreicbt. Nacb zabireicben Angaben tritt aber nacb Aufboren 
der intramolekularen Atmung der Tod nicbt sofort ein. Keimpflanzen 
bleiben obne Sauerstoff 3 — 5 Tage, Samen bis zu 15 Tage am Leben. 
Aucb Pflanzen, an denen durch Blausaure die Atmung vollig unter- 
driickt ist, sterben nicbt sofort. Im ndcbsten Kapitei aber werden 
wir Pflanzen kennen lernen, die ungleicb besser an ein Leben obne 
Sauerstoff angepaBt sind. — Eine Vorstellung von der bei der Atmung 
mbglicherweise frei werdenden Energie liefert uns die Verbrennungs- 
wdrme des Ausgangsmaterials; wird dieses zu den Endprodukten der 
Verbrennung, COg und H 2 O, oxydiert, entstehen also Kdrper obne 
Verbrennungswarme, so ist der ganze Energieinbalt bei der Atmung in 
Freibeit gesetzt, wenn aber organiscbe Sauren oder Alkobol bei der 
Atmung entsteben, dann kommt ftir die Arbeitsleistung in der Pflanze 
nur die Differenz zwiscben der Verbrennungswarme des Ausgangs- 
materials und der Summe der Verbrennungswarmen der Endprodukte 
in Betracbt. In Formeln ausgedruckt, stellt sicb der Energiegewinn 
bei Atmung und alkoboliscber GM,rung, wie folgt, dar: 

+ 6 H 2 O 6 H 2 O + 6 CO, + 674 Kal 
G.HioOe = 2 CgHeO + 2 00, + 25 Kal. 

Wir konnen nicbt scblieBen, obne mit einigen Worten auf die 
Gescbicbte des Gegenstandes bingewiesen zu baben. Der Umstand, 
daB in griinen Pflanzenteilen bei Beleucbtung die Atmung durcb die 
Assimilation verdeckt wird, macbte die Feststellung des ailgemeinen 
Vorkommens der Atmung scbwierig. Docb batten anscbeinend scbon 
Ingenhousz und nocb mehr Saussure eine klare Vorstellung davon, 
daB die Atmung in den beleucbteten cbloropbyllbaltigen Teilen fort- 
dauert, und eine dem beutigen Standpunkt des Wissens entsprechende 
Formulierung hatte nicbt erst durch Sachs erfolgen konnen, wenn 
Liebig nicbt die Atmung der Pflanzen direkt geleugnet batte. 


114) Vgl. WiESNER 1905 Jan Ingenhousz. Wien. 

115) Sachs 1865 Experimentalphysiologie. Leipzig. 

116) Vgl, aucb SCHKOEDER zit. S. 189 Anm. 82. 
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Das Verdienst von Sachs lag, nachdem namentlich scion Gaeeeau 
die Atmung griiner Pflanzenteile wahrscheinlici gemacht iatte, wesent- 
lich darin, den jetzt tiblichen Spraciigebrauch gescbaffen zu babenj 
hatte man bisher von einer „taglichen und nachtlichen Atmung“ ge- 
sprocben und damit viele MiBverstandnisse verursacht, so filhrte 
Sachs die Namen ^Assimilation" und „Atmung“ ein. 


16. Kapitel. 

Die Garungserscheinungen. — Atmungsenzyme. 


Wir haben den zum Unterhalt des Lebens notwendigen Stoff- 
wechsel, sofern er in einer vollkommenen Verbrennung organischer 
Substanz und Produktion von KoMensaure und Wasser besteht, als 
Atmung bezeichnet. Wir wenden uns nun der Garun g zu, unter 
der wir ebenfalls einen Betriebsstoffwechsel verstehen, bei dem aber 
entweder eine unvollstandige Oxydation, oder ilberbaupt keine Oxy- 
dation, sondern eine andersartige Spaltung stattfindet. Atmung und 
Garung gemeinsam ist das Auftreten von Endprodukten, die zusammen 
eine geringere Verbrennungswarme, also einen geringeren Energie- 
inbalt besitzen, als ihn das Ausgangsmaterial hatte (Hoepe-Sevlke),. 
demnach mul3 bei der Entstehun^ dieser Endprodukte Energie frei 
werden, die dem Organismus zugute kommt, und ihm den Lebens- 
betrieb ermSglicht. Atmung und Garung ‘) sind nicht etwa zwei 
prinzipiell verschiedene Vorgange, denn wenn wir z. B. bei Pilzen 
als Produkte unvollkommener Verbrennung eine Anzahl von organi- 
schen Sauren, wie Oxalsaure, Aepfelsaure etc. auftreten sahen, so 
konnten wir diesen Vorgang als Garung bezeichnen und speziell nach 
den auftretenden Hauptprodukten von Oxalsauregarung, Aepfelsaure- 
garung etc. reden. Auch bei den Sukkulenten (vgl. S. 336) kSnnte 
man von einer Sauregarung sprechen. Jetzt betrachten wir im Gegen- 
satz zu diesen Oxydationsgarungen als Typus der Spaltungs- 
garungen die sog. Alkoholg§,ruiig. Man denkt, wenn man von 
Alkoholgarung spricht, zunachst an ganz bestimmte Organismen, 
namlich an Hefepilze, weil die Gewinnung des Alkohols in der 
Praxis der Wein-, Bier- und Branntweinbereitung fast durchweg mit 
Hefe erzielt wird. Allein es liegt kein Grund vor, die Garung der 
Hefepilze von der Alkoholbildung bei der intramolekularen Atmung 
zu trennen, seitdem Godlewski*) gezeigt hat, daB bei diesem ProzeS 
Alkohol und Kohlensaure in denselben Proportionen auftreten, wie bei 
der Garung der Hefe, und dafi sich diese Stoffe auch in Phanerogamen- 
keimlingeu aus von auBen zugeftthrtem Zucker bilden konnen (s. auch 
S. 343 Anm. 98). 

117) Garkeaij 1851 Ann. sc. nat. (3) 15 1. 

1) Euler u. Linditer 1915 Chemie der Hefe. Leipzig. ~ Rubner (1913- 
Arch. f. Phys. Suppl.-Bd.) sagt: „oxydative Spaltung ist nur der Optimalfall fur 
die Ausiosung der Energie organischer Stoffe". 

2 } Godlewhki u. Folzeniusz 1901 Bull. acad. Grae. 227. 
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Die Hefen gehoren hauptsachlicli der arten- und sippenreiclien 
Oattung Saccliaromyces (Fig. 46) an, sind also durcli Sprossung 
waclisende, einfaclie Ascomyceten. Unter bestimmten, Knltnrbedin- 
gungen rerraten sie von ilirem Vermogen, Alkohol zn biiden, nicbts 
nnd veratmen die organische Substanz zn Koblensanre und Wasser. 
So auf einer Nabriosung, in der Pepton gleicbzeitig ais C- und N- 
Queiie dient, oder auf Losungen, die, neben einer passenden N-Quel!e, 
zur Deckung des C-Bedarfes etwa Chinasaure enthalten. Unter diesen 
Umstanden stirbt denn aucb die Hefe rascb ab, wenn ihr der Sauer- 
stoff entzogen wird. Ersetzen wir aber die Cbinasaure durcb Giukose, 
so tritt nun unter alien Umstanden, d. h. mit oder ohne Sauer- 
stoff, Alkoholbildung ein. Es hangt also das Eintreten der G^rung 
offenbar in erster Linie vom Vorbandensein eines geeigneten Garstoffes 
ab, und wir wollen zunacbst untersucben, welcbe Stoffe garfabig sind, 
welcbe nicbt. Die Hefen konnen nur aus Kobleby draten Alkobol 
biiden, und es kommt ihnen dabei ein aufierordentlicb feines Unter- 
scbeidungsvermogen zwiscben nabe verwandten Substanzen zu. Die 
Nacbweise fiir die Hefen verdanken wir bauptsicblicb E. Ch. Hansen 



Fig. 46. Spro^pilze. a Saccbaromyces cerevisiae I. h Saccbaromyces Pasteuri- 
anus III. e Saccbaromyces ellipsoideus 1. d Saccbaromyces ellipsoideus II. Ans 
Fischer, Yorlesungen iiber Bakterien, 2. Aufl. 

und E. Fischer^), durcb deren Untersuchungen zugleicb festgestellt 
worden ist, daB die Ansprucbe der einzelnen Spezies und Sippen un- 
gleicbe sind. 

VergSrlbare Kohleliydrate sind durcb den Besitz von 3 Koblen- 
stoffatomen oder einern Multiplum davon ausgezeicbnet, iind zwar 
sind Triosen, Hexosen, Nonosen direkt verg^rbar, w^brend die kom- 
plizierteren Di-, Tri- und Polysaccbaride erst der bydrolytiscben 
Spaltung, also der Ueberfiibrung in Hexosen, bediirfen, ebe sie ver- 
goren werden konnen. In der Natur kommen nur die Hexosen und 
die boberen Zucker, die in Hexosen gespalten werden konnen, als ver- 
garbare Substanzen in Betracbt. Unter ibnen werden die Aldo- und die 
Ketobexosen unterscbieden, von denen die ersteren vier, die letzteren 
drei asymmetriscbe Koblenstoffatome aufweisen. Die Struktur^) der 
Aldobexosen wird durcb die folgenden Formeln dargestellt: 

3) E. Ch Hansen 1888 Recb. sur la physiologic et la morphologic des ferments 
alcooliques, VII, Action des ferments alcoobques snr les diverses esp^ces de sncre 
(Meddel. f. Carlsberg Laborat. 2 Heft 5). E. Fischer 1898 Zeitscbr. f, physiol. 
Chemie 20 60-87. 

4) Die Hexosen sind bier in der iiblicben Weise ais Oxyaldebyde formiiliert. 
Ziebt man die cykliscbe Halbacetalformel vor, welcbe ringformige Bindnng von 
4 C" und 1 0-Atom sowie Ersatz der Aldebyd- durcb die sekundare aikoboTische 
Gruppe zeigt, so wird nocb ein weiteres C-Atom asymmetriscb. 
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Die Tier mittleren, fettgedruckten Atome der sechszahligen C-Kette 
sind die asymmetrischen; die an sie gebundenen H- und OH-Gruppen 
konnen in 16-facli verschiedener Weise vertauscht werden, so dafi 
16 „stereoisomere“ Hexosen moglicb sind. Von diesen sind 8 die 
Spiegelbilder von 8 anderen, wie das z. B. oben aus der Formel fur 
d- und 1-Glukose zu ersehen ist; tragt ein C-Atom der einen Ver- 
bindung z. B. das H links, das OH rechts, so hat das entsprechende 
C-Atom des Spiegelbildes H und OH in gerade entgegengesetzter 
Anordnung. Hand in Hand mit der chemischen geht eine optische 
Struktur, die sich in der Drehung des polarisierten Lichtes aufiert. 
8 Hexosen drehen demnach links, 8 andere rechts. Es hat sich 
gezeigt, dafi nur rechtsdrehende, aber nicht alle rechtsdrehenden 
Isomere garfahig sind, namlich d-GIukose, d-Mannose und 
d-Galaktose. Vergleichen wir deren Strukturformeln, so zeigt die 
d-Mannose eine Vertauschung der H- und OH-Gruppen am ersten, 
die d-Galaktose am dritten asymmetrischen 0-Atom gegen fiber der 
d-Glukose. Bei der oben noch angefuhrten d-Talose ist die Ver- 
tauschung am ersten und am dritten 0-Atom eingetreten, und damit 
ist dieser Zucker aus der Reihe der garfahigen Stoffe ausgetreten. 

Die Struktur der Ketohexosen lernen wir an der d-Fruktose 
kennen (Lfivulose) : 

OH, OH 

(!)=() 

I 

HO-C-H 


H-C-OH 

in, OH 

Man sieht, dafi die Gruppierungen an den drei asymmetrischen C-Atomen 
vdllig mit den drei unteren asymmetrischen C-Atomen der d-Glukose 
und der d-Mannose flbereinstimmen. Dementsprechend ist die Lavu- 
lose auch garfahig. Sie ist es aber allein von alien bekannten Keto- 
hexosen. 

Es sind also im ganzen vier vergarbare Hexosen bekannt. An- 
nahernd gleich gut wird d-Glukose und d-Fruktose vergoren, und 
kaum schlechter die Mannose. Dagegen verhalten sich verschiedene 
Saccharomycesarten zu der Galaktose verschieden 'O. S. Pasteurianus I 


5) Ueber die wichtige Frage der Anpassung von Hefe (Oberhefe) an Galaktose 
B. Eulee u. Mitarbeiter 1912 Zeltschr. f. physiol. Chemie 78 246 (bier die altere Lite- 
ratur) u. 1914 Biochem. Zeitschr. 114 277. Vgl. auch Tomita 1921 ebenda 131 164. 
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vergart sie ungefalir ebenso .rascli wie die drei aaderen ■ Hexosen, 
S., ellipsoideus Yergart sie nnr langsam und Pseudosaccharomyces api- 
Gulatus, wie es scheint^), nicbt. — Eine nahere Einsicht in den Zn- 
sammenliang zwiscben Struktur und Verg^rbarkeit haben wir bis jetzt 
nicbt gewonnen. 

Die Disaccbaride sind, wie gesagt, nicht direkt garfaliig, sie 
miissen erst durch Enzyme unter Wasseraufnabme in Hexosen zeriegt 
werden. So scheiden die gewohnlichen Bier- nnd Weinhefen ein Enzym 
aus, die Invertase (Saccharase, vgl. S. 280), das in kurzer Zeit den 
Rohrzucker in gleicbe Teile von Giukose und Eruktose zerspaltet. 
Die Spaltungsprodukte werden dann meistens nicht gleich schnell 
verarbeitet; bei vieien Hefen wird zuerst die Giukose, bei einzelnen 
aber auch zuerst die Fruktose in hoherem Mafie konsumiert; das kann 
auf einer Differenz im Garvermogen beruhen, aucli andere Umstaiide 
spielen dabei vielleicht eine ausschiaggebende Rolle, z. B. das Dif- 
fusionsvermogen ^). In bestimmten Fallen (z. B. bei Monilia Candida) 
verschwindet der Rohrzucker bei der Garung, ohne daB zuvor Invert- 
zucker an seine Stelle getreten ist; genaue Untersuchung hat gezeigt, 
daB auch hier eine Invertase tatig ist, die, weil sie nicht aus den 
Zellen herausdiffundieren kann, nur innerhalb derselben in Wirk- 
samkeit tritt. 

Eine groBe Anzahl von Hefen vermag nicht nur den Rohrzucker, 
sondern ebenso auch die Maltose zu hydrolysieren und die entstehen- 
den Produkte (= 2 MoL d-Glukose) zu vergaren. Andere (S. Marxianus, 
Ludwigii, exiguus) greifen nur den Rohrzucker, wieder andere (Schizo- 
saccharomyces octosporus) nur die Maltose an. Unter den als Pseudo- 
saccharomyces apiculatus zusammengefaBten Sippen gibt es solche, die 
Rohrzucker spalten, andere, die es nicht kdnnen (Klockek) ^). Die 
Maltose spaltenden Formen produzieren das Enzym Maltase, das sich 
allerdings dem Nachweis entziehen kann, wenn man bei Versuchen, 
es aus den Hefen zu gewinnen, nicht darauf achtet, daB es eine 
spezifisch hohe Empfindlichkeit gegen S^uren besitzt^). Ein drittes 
Disaccharid, die Laktose (Milchzucker), wird wieder von anderen 
Hefen in d-Galaktose und d-Glukose gespalten^). Diese kdnnen 
alle auch Maltose und Saccharose hydrolysieren. Ebenso wird das 
vierte natiirliche Disaccharid, die Trehalose, durch gewisse Hefen 
verarbeitet. 

Von den kiinstlichen Disacchariden sowie von dem vergarbaren 
Trisaccharid Raffinose wollen wir schweigen. Und was schliefilich 
die Polysaccharide, wie z. B. die Starke, betrifft, so fehlt den Alko- 
holgarung erregenden Organismen im allgemeinen die Fahigkeit, sie 
auszunutzen, doch kommt eine solche einzelnen Pilzen, freilich nicht 
den Hefen (Saccharomyceten) zu, sondern gewissen Mucorineen, so 
z. B. Mucor alternans, Amylomyces Rouxii, und die Technik, zumal 
asiatischer Lander, verwertet die Fahigkeiten dieser Pilze. Dagegen 
spalten Hefen das Glykogen, einzelne auch Polyamylosen (Dextrine: 
s. S. 257). 


6) Naheres bei Klocker 1912 Cbl. Bakt. II 35 359. 

7) Knecht 1901 Cbl. Bakt. II 7 165. 

8) WlLLSTlTTER u. Seibblt 1920 Zeitschr. f. physiol Chemie 111 157 u. 192; 
115 199. (Eine Berliner Brennereihefe, in der keine Maltase nachweisbar war, 
konnte gleichwohl Maltose lebhaft vergaren.) 

9) WlLLSTlTTER u. Oppenheimer 1922 Zeitschr. f. physiol. Chemie 18 168. 
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Neben -der Gegenwart eines vergarbaren Zuckers ist auch eine 
bestimmte Stiekstoff^iielle for die GMriiiig unentbehrlicli. Geeignet 
sind Ammoniak (nicbt Nitrate) und Aminosaureii sowie Pepton; un- 
geeignet aber sind zaMreiche andere organische N-Verbindungeny die 
den Aminosaiiren fern stehen. Dabei konnen diese Stoffe oft ein 
sebr anselinliches Wacbstnm der Hefe rermitteln Die AminO" 
sauren werden zunachst desaminiert (Naberes S. 356) nnd das NHg 
gemeinsam mit Zucker zum Anfban des HefeeiweiBes nnd anderer 
Zelibestandteiie verwendet. Der N-freie Eest der Aminosanren dient 
Aufbanzwecken nicht^^). Aebnlicbe Ansprtiche wie Hefe machen ancb 
garende Mncorineen, wabrend z. B. Allescberia mit Amidstickstoff 
nnd ringformig gebundenem N gart^^). 

Garongsgieielmng. Der Zucker wird bei der alkoholiscbeii 
Garung in Koblensaure nnd Alkobol gespalten, welclie beide in nn- 
gefabr gleicben Mengen auftreten; so waren in einem Versnche Pasteces 
aus 100 g Rohrzucker, die bei der Hydrolyse 105,26 g Invertzucker 
geben, 51,0 g Alkobol nnd 49,1 g Koblensaure entstanden, der Rest 
von 5 g war fur das Wacbstum der Hefe und die Bildung von Neben- 
produkten verwendet worden. Das Verbal tnis von Koblensaure und 
Zucker ist ungefabr so, wie man es erwarten mufi, wenn ein Molekiil 
Robrzucker unter Wasseraufnahme in je vier Molekule Koblensaure 
und Alkobol zerfallt: 

C 12 H 22 O 11 + H 2 O = 4 aH^O + 4 CO, 

100 g + 5,3 g = 53,8 g + 51,5 g 

Eine Darstellung unter Beriicksicbtigung der Nebenprodukte 
(Glyzerin und Bernsteinsaure), die wir gleicb nocb zu bebandeln 
baben, so wie der Verbrennungswerte des Ausgangsmaterials und der 
Endprodukte entnebmen wir Rubner^): 

Die Nahrlosung enthielt 100 g Robrziicker Verbrennungswert in KaL 


Produkte der Garung waren: 51,1 „ Alkobol 358,30 

8,4 „ Glyzerin 14, 3S 

0,65 „ Bernsteinsaure 1,99 

1,8 „ „Ansatz“ 5,15 

49,2 „ CO, 0,00 


Verbrennungswert samtlicber Garungsprodukte 379,88 

Somit wird an Warme frei: 16,92 KaL pro 100 g Robrzucker 
= 57,79 KaL (nach neueren Berecbnungen 51,4 KaL) pro Molekiil 
Robrzucker. Vergleicbt man nun mit dieser tbermocliemisch be- 
recbneten Garwarme die mit Hilfe des Kalorimeters gemessene, so 
decken sich beide Werte nabezu. „In den garenden Fiussigkeiten 


10) H. PamGSHEiM 1907 Biochem. Zeitsebr. 8 121. 

11) Nach Ehrlich 1911 Biocbem. Zeitscbr. SO 477. So sammeit sieb z. B. bei 
Tyrosinzufuhr Tyrosol in der Nabrlosung an. VgL ferner Derrby zit. S. 274 Anm. S3, 
da aucb Angaben iiber Hefeproteasen, und Zaleski u, Jsbailsky 1914 S2 472. 
Ueber HefeeiweilS vgL Meisenheimer zit. S. 242, und 1921 Zeitscbr. f. physiol. 
Cbemie 114 305. Steudel u. Peiser ebenda 201 (Hefenukleinsaure). — Ueber 
Glykogen und Hefegummi s. Salkowski zit. S. 323 Anm. 129. Ueber ein N-haltlges, 
Cbitosamin lieferndes Polysaccharid der Hefe s. Meiseis^heimer 1909 Zeitscbr. 
f. physiol. Cbemie 104 234. Ueber die vielbebandelte, auf Kosten des Glykogens 
erfolgende sogenannte Selbstgarung der Hefe s. BEijEEmcK 1913 Extr. d. iivre 
jub. V. Laer 28. Ueber Pett, das sicb aus Alkobol bei Luftzutritt bildet: Linbker 
Zeitscbr. f. tecbn. Biol. s. aucb S. 295 Anm. 69. 

12) H. PRTRGSHEm 1907 Autorref. Obi. Bakt. II 21 154, 
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ist somit keine .andere ■ Warmequelle Baeliweisbar als die, ' welche aas : 

der Vergarung des; Zuckers flieBt. Geringe SpaltuiigsYorgange von 
Proteinen usw. sind kalorimetiseh niciit nacliweisbar^ (vgl. Kap. 19).. 

Clieinisniiis der alkoliollselieii GUriing*. Die Zerspaltung : des Zuckers in 
Alkohol iind KoMensaure ist eine auBerordentlich tiefgreifende imd kann sich 
nieht olme^ Bildung eines oder mehrerer Zwischenprodukte voll^iehen. In der Tat : 

Bat man sicB eifrig bemuBt, solcBe aufzusuchen. Zuerst wurde aof die MilcBsaure 
hingewiesen Diese AnnaBme ist aber aucB von ihrem Autor wieder veiiassen 
worden^^) ; dann sind MetBylglyoxaP^j, Glyzerinaldehyd’‘‘) und Dioxyazeton^^b als 
ZwiscBenprodukte angesprocBen worden. Los^b bat woBi zuerst auf die MogiieB- 
keit hingewiesen, daB der Ziicker erst weitgehend bis zum FormaMeByd zertriimmert 
werden konne, ehe sich AlkoBol bildet. Kostytschew '^) vermutete einen Abbau 
bis zum AcetaldeByd. Dieser AldeByd tritt aucB bei Schade^'*) auf, der Spaltiing 
von Dioxyazeton in AcetaldeByd und Ameisensaure annaBm. 

Die UntersBcliiingeii NeebergS"®) und seiner Mitarbeiter liaben 
dann die Kenntuisse vom Chemismus der Garung auf einen festen 
Boden gestellt. Offenbar muB aus dem Zucker irgendeine Saure 
entstelien, da nur eine solche. CO 2 mit der ftir die Garung charakte- 
ristischen Geschwindigkeit abspalten kann, und als soicbe gilt Neu- 
BERG die Brenztraubensaure. Ist es bis jetzt auch nicht gelungen, sie 
als Zwischenprodukt der aikobolischen Garung zu fassen^^), so ist 
sie doch ganz auBerordentlicli leicbt vergarbar unter Umstanden 
gart sie viel schnelier ais Zucker: somit ist die Wabrscheinliclikeit 
ihres transitorisclien Auftretens im Verlauf der Garung sehr groB-^}. 

Die Brenztraubensaure zerfallt dann karboxyiatisch in AcetaldeByd 
und Kohlensdure und der AcetaldeByd wird zum AlkoBol reduziert. 

Haben wir hiermit die Hauptetappen genannt, so miissen wir Jetzt 
unter Neiibergs Fiihrung den V'erlauf des Weges etwas genauer an- 
seBen. Der Weg yom Zucker zur Brenztraubensaure soli liber Methyl- 
glyoxal (Brenztraubensaurealdehyd) fiihren-^^): 

1) — 2 H^O - 2 CH.COCOH 

13) Buchner u. Meisenheimer 1905 Ber. Chem. Ges. 38 620. : 

14) Buchner 1910 Ber. OBem. Ges. 48 1773; Bot. Cbl. 114 653. 

15) WoHL 1907 Biochem. ZeitscBr. 5 45. 

16) BoyseN‘Jensen 1908 Ber. Bot. Ges. 2Ua 666 ; 1910 Sukkersonderdeiingen. 

Kopenhagen. Buchner zit. in Anm. 14 Karauschanow, Ber. Bot. Ges. 29 322. ' 

Buchner u. Meisenheimer 1912 Ber. CBem. Ges. 45 1633, Harden u. Young, 

Gbl. Bakt. II 85 484, u. 1912 BiocBem. ZeitscB, 40458 (sprecBen gegen Dioxyazeton). 

17) W. Lob LandwirtscB. JaBrb. 85 541. 

18) Kostytschew 1912 ZeitscBr. 1 pBysiol. CBemie 79 130 u. 359. 

19) ScHADE 1907 ZeitscBr. f. pBysik. OBemie 57 1. 

20) 1923 Ergebn. d. FBysiol. 21 404. Vgl. auch Wieland 1922 ebenda 20 477. 

21) Kerb 1921 BiocBem. ZeitscBr. 122 307. Grab ebenda 128 69 (Kritik der ! 

positiv lautenden Angaben von Fernbach u. Schon 1914—20 Compt, rend.). ; 

Abderhalden u. Suzuki 1922 Fermentforsch. 6 137 (Brenztraubensaure ist auch : 

durch Adsorption an TierkoBle nicht faSbar). 

22) Neuberg 1911 Sitzungsber. Berliner pBysiol. Ges, 20. Januar. Neubauer ; 

u. Fromherz 1911 ebenda. Kostytschew u. Mitarbeiter 1912 ZeitscBr. f. physiol. ; 

GBemie 79 359. 

23) Auch Oxalessigsaure, ,d. B. eine mehrbasiscBe. Ketostoe, wird durch Hefe I 

unter Abspaltung von 2 Mol. CO 3 vergoren. Ferner a-Ketobuttersaure zu PropyJ- 
alkohol, Methylathyibienztraubensaure zu Methylathylkarbinol. — Ueber die Ver- 
garbarkeit von Brenztraubensaure durch Baet. coli, typBi murium, pneumoniae, ! 

bericBten Karczag u. Schiff 1915 BiocBem. ZeitscBr. 70 (3 Abb.). Ueber Ueber- j 

fiihrung von PBenylbrenztraubensaure in PBenylpropylaldehyd vgl. Kona 1914 i 

BiocBem,. ZeitscBr. 07 137. > 

24) WoHL zit. Anm. 15. Eruenmeyer 1905 CBem. Gbl. 70 , 1533. Die mono- 

molekulare Form dieses Dialdehyds wird allerdings durch Hefe nicht vergoren, Er : 

mul3 also in einer der anderen moglicBen, labilen Formen bei der Garung auftreten. 

Bene eke u. Jost, Pflanxenphysiologie, Bd. 1*^ ; 
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Vielleicht liegt zwischen Zucker und Methylglyoxal noch Methyi- 
giyoxalaldoi oder auck Glyzerinaldehyd ‘^®). Nunmehr muB aus Methyl- 
glyoxai durch einen ohae freien 0^ verlaufenden „Oxydatioiishub“ 
die Brenztraubensdure entstehen, und das erfolgt durch DismutationSfi) 
nach Cannizako : 

2) CHoCOHCOH 2 H 2 OH 2 OH.CHOHCH 2 OH (Glyzerin) 

+ + I - + 

• CH 2 COHCOH 2 0 OH 2 COHCOOH (Brenztraubensaurei 

Wie ersichtlicb, biidet sich dabei aufier der Brenztraubensaure 
das schoE oben als Nebenprodukt der Gdrung genannte Glyzerin, das 
sick in der NakrlSsung ansammelt, soweit es nicht dem Aufbau der 
Zellen dient. Brenztraubensaure aber ist, wie gesagt, nicht nack- 
weisbar, da sie offenbar in statu nascendi in Acetaldekyd und Kohlen- 
saure zertallt: 

3) CH3C0000H->CG.2 + CH 3 COH (Acetaldehydl 

Indem wir auf den Nachweis der Aldekydstufe gleich zu sprechen 
kommen, fuhren wir kier sofort an, daB der endiiche Uebergang des 
Aldehyds in den Alkohol (Eydrierung) wiederum durch Dismutation, 
und zwar sogenannte gekreuzte Dismutation-'), zwischen Acet- und 
Brenztraubensaurealdehyd erfolgt, wobei auBer Alkohol Brenztrauben- 
saure sick biidet: 

4) OH 3 GOCOH 0 CH 3 COCOOH (Brenztraubensaurei 

I . I I —4. 

CH3C0H a, CH3CH2OH 

Um nun den Acetaldehyd w^hrend des Garungsvorgaiiges abzu- 
fangen und so als Zwischenstufe nachzuweisen setzte Neuberg 
zu der Nahrlosung schweflige Same in Form des neutralen Suifits, 
NagSOii, mit welchem der Aldehyd eine esterartige Verbindung ein- 
geht, die sicli nunmehr ansammelt ‘^*0. Folge davon ist aber, dafi der 
Wasserstoff, der im Verlauf der normalen Garung auf den Aldehyd 
„abgeladen“ wird, nicht etwa frei wird, sondern auf den Zucker bzw. 


25) Abderhaeden 1922 Fermentforsch. 0 143. 

26) Die erste bekannt gewordene Aldehydmutase wies Faunas in der Niere 
nach. 1910 Biochem. Zeitschr. 28 274. Vgl. auBerdem Kumagawa 1921 ebenda 
123 233; Kostytschew 1912 Ber. Ohem. Ges. 45 1289. 

27) Den Nachweis der Moglichkeit solcher Dismutation erbraehte Nord 1920 
Biochem. Zeitschr. 106 275. — Die hydrierende Befahigung der Hefe au6ert sich 
unter anderem auch in der Reduktion von S zu B^S Oder von Farbstoffen zu 
Leukoverbindungen. Solche konnen sozusagen mit dem Aldehyd in Konkurrenz 
treten. „Der Garungswasserstoff ist beweglieh.^ Ueber die Reduktion von Form- 
aldehyd zu Methylalkohol durch lebendeund tote Hefe: Neubebg u. Welde Biochem. 
Zeitschr. 67 104; des Kapron aldehyds zu n-Hexylaikohol durch lebende Hefe: 
Id und Nord ebenda 24. Reduktion des Zimtaidehyds zu Zimtaikohol Roka 
ebenda 137. 

28) Neuberg u. Retnfurth 1918 Biochem. Zeitschr. 89 365. Vgl. auch 
Abderhalden u. Glaubach 1922 Fermentforsch. 6 143. (Versuche, Acetaldehyd 
an Tierkohle zu adsorbieren ) 

29) Fiir Vorlesungszwecke eignet sichbesonders CaSCI, (Neuberg 1019 Zeitschr. 
f. Bot. 11 180), Ueber die Verwendbarkeit des Dimedons als Abfangmittei siehe 
die Literatur. — Wenn der Zucker der Nahrlosung durch das Sulfit nicht fest- 
gelegt wild, so liegt das daran, daB die Zuckersulfitverbindung auierst locker ist. 
Auch Brenztraubensaure kann durch SuIfit nicht 3 ,abgefangen“ werden, weii ihr 
Bisulfit offenbar durch die garende Hefe alsbald in Acetaldehydbisiilfit ver- 
wandelt wird. 
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(lessen Abbauprodukte stlirzt und diese zu Glyzerin hydriert. Auf ein 
Mol. festgelegten Aldehyd wird dabei immer ein Mol. Glyzerin als 
korrelatives Reduktionsprodukt gebiidet. So resultiert durcb den Suifit- 
zusatz die sog. „zweite Vergdrungsf orm“ Neubeegs, die durcb 
reicblicbe Glyzerinbildung charakterisiert ist, 

^ CHgCHO + CO2 + CgHsOs 

wie er sie im Gegensatz zu der normalen ,,ersten“ (GAY-LussAcscben : 
CeHi206 -* 2 O2H5OH + 2 CO2) nennt. 

Tbeoretisch kdnnten 24 Proz. des Zuckers als Aldehyd festgelegt 
werden, 51 Proz. als Glyzerin erscheinen. In Wirklichkeit wird nur 
70 Proz. der mOglichen Menge erreicbt®®), neben der 2. lauft also die 
1. Vergarungsform immer nebenher. 

Die sog. jjdritte Vergarungsform" tritt ein in Gegenwart 
von Karbonaten. Sie verlauft nach der folgenden Gleichung; 

2 CbHisOs + H 2 O - CH 3 COOH + C 2 H 5 OH + 2 CO 2 + 2 CsHsOs 

Das Wesentliche ist bier also eine Disproportionierung des Acet- 
aldehyds zu Essigsaure und Alkohol. Aucb hierbei steigt die Glyzerin- 
ausbeute durcb Hydrierung eines „Zuckeranteils“. Die grSBte erreicbte 
Ausbeute betragt 30 Proz. der mSglichen. Statt der Karbonate konnen 
ubrigens Diaminosauren oder Harnstoff die 3. Form auslSsen^^). 

Mit Netjbeeg kounen wir somit diese drei Vergarungsformen®*), 
die stets nebeneinander berlaufen, von denen aber immer eine je nach 
den Bedingungen vorwaltet, in folgendes Schema zusammenfassen : 

, - Hydrierung zu Alkohol 

Hexose Acetaldehyd ^ Fixierung des Aldehyds unter korrela- 

tiver Glyzerinbiidung 

Dismutation in Essigsaure und Alkohol 

^ unter korrelativer Glyzerinbildung. 

Noch sei erwahnt^^), daS die drei Formen unter Verwendung 
YOU Saccharose, Raffinose, Glukose, Fruktose, auch Galaktose, wenn 
die Hefen an diese gewohnt sind (S. 350), vor sich gehen khnnen, 
Maltose aber nur dann vergoren werden kann, wenn die Losung 
nicht alkalisch reagiert, da die Maltase gegen alkalische Reaktion zu 
empfindlich ist'^^). 

30) Kumauawa (1922 Biochem. Zeitschr. IBl 148) erreichte bei Sakehefe 80 Proz. 

31) Sajtdbekg 1921 Biochem. Zeitschr. 128 76. 

32) Ueber die sogenannte ,,4. Vergarungsform", die bei Buttersauregarung vor- 
kommt, und bei welcher der Aldehyd aldolisiert, und bei welcher, da kein Wasser- 
stoffakzeptor auftritt, freier Wasserstoff entweicht; xiber die „5. Vergarungsform", 
bei welcher der Aldehyd, wie bei der 3., dismuiiert wird, aber kein Glyzerin ge- 
speichert wird, weil der entsprechende Kohlehydratanteil nicht hydriert, sondern 
in Milchsaure iibergefiihrt wird (so dureh Bact. coli), sowie Tiber die „6, Vergarungs- 
form", die sog. phytochemische Reduktion von Aldehyden zu Alkohoien, vgl. 
Nexjberg und CoHJsr 1921 122 204. Ueber die praktische Verwendbarkeit der 
alkoholischen G^ung zur technischen Glyzerin gewin bung s. CosTifSTEiir u. Lubecke 
1919 Ber. Chem. Ges. 52 1385, und 1919 Naturwissensch. 7 403. CocKmG 1922 
Chem. Cbl. 93. 1180. 

33) Tomita 1921 Biochem. Zeitschr. 121 164. 

34) Ueber Abhangigkeit der Garung vona p^ der Losung s. auch HAggbuni) 
1915 Samml. chem.-teciin. Vortrage 21 129. 

23 *^ 
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(iai-uiig'senzyme. Wie allbekannt, ist yon E. Bdchner der 
Nachweis erbracht worden, da6 die Garung durcli ein Enzym bewirkt 
wil'd, das den Namen Zymase erhielt. Damit war eine Vermutung, 
die schon TnAtiBE (1858) ausgesprochen batte, bestatigt. 

Die Existenz der Zymase konnte von Buchner zunachst in der 
Weise bewiesen werden, dafi er nntergarige Hefe mit Sand zerrieb 
und dann unter hohem Druck ausprefite. Der so gewonnene PreBsaft, 
der frei von lebenden Zellen war, konnte Zucker in Alkoliol und 
KohlensSure uberftihren. Spater wurde es moglich, in noch einfacherer 
Weise zu zeigen, daB die Garbefabigung nicbt an das lebende Plasma 
gebunden ist, denn es gelang, Garung mit intakten Hefezellen zu er- 
zielen, die diircb Eintragung in Azeton oder Aetber getbtet und dann 
rascb getrocknet waren. Solcbe oder abnlich gewonnene Trocken- 
befen sind im Handel erbaltlicb 

Konnte man zunacbst bei ibrer Entdeckung die Zymase so gut 
wie bydrolysierende Enzyme fttr einen einbeitlicben Korper halten, 
so ergaben die neueren Untersucbungen, flber die eben referiert worden 
ist, daB erst durcb gemeinsames Zusammenwirken mebrerer Enzyme 
die Produktion von Alkobol und Koblendioxyd aus Zucker erfolgt. 

Wir sehen von Aldebydmutasen -'b bier ab. Von der Zymase im 
engeren Sinne laBt sicb die Karboxylase abtrennen, weil sie gegen 
Gifte und bobe Temperatur nicbt so empfindlicb ist, wie jene^'**). 
Es zeigt sicb, daB auch bei Toluolgegenwart brenztraubensaure Salze 
vergoren werden, wodurch dieser ProzeB als ein zweifellos enzyma- 
tiscber gekennzeicbnet ist^^). 

Was nun die Zymase im engeren Sinne angebt, so ist scbon 
lange bekannt, daB sie (nicbt aber die Karboxylase) zu ibrer Arbeit 
eines sog. „Koenzyms“ bedarf. Im Gegensatz zu der thermolabilen 
Zymase leistet es gegen Erbitzung Widerstand und kann von der 
Zymase durcb Filtration getrennt werden. Aucb wird im PreBsaft 
das Koenzym rascb zerstbrt, wdbrend die Zymase langer resistiert. 
So bat man also mebrere Mittel, die beiden Enzyme zu trennen, und 
es zeigt sicb dann, daB sie einzeln unwirksam sind. Wei ter'’') bat 
sicb dann die Vorstellung entwickelt, daB organiscbe Phosphate bei 
der Garung unentbebrlich sind, und daB durcb das im PreBsaft vor- 
handene Enzym Phosphatese (Euler) anorganiscbe in organiscbe 
Phosphate ubergefilbrt werden, und zwar in Fruktosedipbospborsdure- 
ester, sog. Zymopbosphat '*®). Im Zusammenbang damit steht dann 
die von Harden und Euler •^®) vertretene Anschauung, dafi die Garung 
in folgender Weise verlauft: 

2 0«Hi,0f, + 2 Na.,HP 04 - 2 00^ + 2 OgH^O + o 04 ( Na,PO, + 2 H,0 

35) Lebedeff (1911) mazeriert trockene Hefe mit Wasser uud filtriert; das 
Filtrat enthalt sehr garfahige Zymase. 

36) Neubeeg u. Iwaroff 1914 Biochem. Zeitscbr. 67 1. (Karboxylase kann 
auoh aus trockener, obergariger Hefe gewonnen werden, die keine Zymase ergibt.) 

37) Neubeeg u. Mitarbeiter 1914 Bioohem. Zeitscbr. 67 1, u. 1915 71 52. 

38) Haeden u. Young 1906 Proc. Eoy. Soc. 77 405; 1911 Biochem. Zeitscbr. 
32 177. 

39) Neubeeg 1917 Biochem. Zeitscbr. 83 244; 1918 .88 432. EuxjEE 1917 
Zeitscbr. f. physiol. Obemie 100 207 (zeitlicher Verlauf der Veresterung). Eulee 
u. Noedlund 1921 ebenda 116 229. Die Anschauung Iwanoffs (1909 Obi. Bakf. 
II 24 1), dafi das Zymophosphat Triosephosphorsaure sei, ist irrig und gibt keinen 
Anhalt dafur, dafi der Zuckerabbau bei der Garung sicb uber eine Triose vollzieht. 

40) 1910 Biochem. Zeitscbr. 32 177. • Et'r.ER 1911 ebenda 36 401. 
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Der iiebeB ; Alkoliol -und : Kohl'endioxyd gebildete tlexosepbosplior- 
saureester soli durch das Enzy-m. Phosphatase sofort wieder in Phos- 
phorsaure nnd ,Hexose gespalten werden and die Phospliorsaure im- 
stande sein, von neuem Garung za verarsachen 

/NFeuberg-^“) steht dieser Anschaunng skeptisch gegentiber. Da 
Hefesafte- zwar die Hexose quantitativ phosphorylieren, lebende Hefe 
aber nur in sehr beschranktem Umfang, halt er die Massenproduktion 
des Hexosephosphats fur ein „Spiel entfesselter Enzymkrafte*\ Da 
ferner Gberhefen und auch viele Unterhefen trotz guter Garkraft zur 
Phosphorylierung unfahig sind, kann Garung jedenfalls ohne solche 
Yeresterung verlaufen. Vielleicht erfolgt in irgendeiner Weise eine 
gewisse Regulierung der Gargeschwindigkeit durch Biidung von 
; Zymophosphat 

Auf die ungeheure Literatur iiber Garun gsenzy me kann hier nicht weiter ein- 
gegangen werden, nur zwei Punkte seien nocE beriihrt: Zuerst die Eegulierbarkeit 
des Enzymgehaltes der Hefen durch die Zuchtungsbedingungen, wie wir sie fiir 
andere Organismen schon kennen gelernt haben (S. 312). Euler ’'’) wies nach, dafi 
durch Ziichtung auf Hexosen und Disacchariden, nicht auf Milchziicker oder Mannit, 
der Enzymgehalt (die Vergarnngsgeschwindigkeit) gesteigert werden kann. Von der 
Angewohnung an Galaktose, d. h. einer qualitativen, nicht iediglich quantitativen 
Keguiierung war oben schon die Kede (Anm. 5). Hayduck *') fand, daE eine gar- 
schwache Torula durch Luftentziehung in eine gteraftige umgeziichtefc werden kann. 

Eine zweite Erage, die in der Lehre von den Garun gsenzy men an Bedeutung 
gewinnt, ist die nach dem Zustand der Zymase in der iebenden Zelle. Eubner^*''') 
schioi^ aus dem Befund, dalS Hefesafte oder Dauerhefen nur einen Bruchteil der 
Garwarme entwickeln, die bei Yerwendung lebender Hefen erzieit wird, daS in der 
Iebenden Zelle „ein am Iebenden Eiweifi nangendes" Enzym die Zuekerzersetzung 
bedinge. Ei'ler-’’’) schloB aus der Tatsache, daB trockene Hefe oder PreBsaft 
durch Toluol nicht in ihrer Garkraft gehemmt wird, wohl aber lebende Hefe, daB 
in vivo die Zymase zum groBten Teil ans Protoplasma gebunden sei, und, dieser 
gebundene Anted, nicht aber der freie, werde durch Toluol geschadigt. Beim 
Trocknen werde die Zymase vom Protoplasma getrennt. Aehnliche Gedanken- 
gilnge finden wir bei HAYDUCiC’q. Wenn Brennereihefe zur Zymasedarstellung 
nach Buchner ungeeignet ist, so hat das darin seinen Grund, daB in ihr im 
Gegensatz zur untergarigen Bierhefe wesentlich nur gebundene Zymase voriiegt, die 
mit dem Tod der Zeilen zugrunde geht. Alle diese Ausfuhrungen erinnern lebhaft 
an die friiher schon genannten Anschauungen von Rijhland oder von Palla.din, 
liber Verkettung von Enzym und Protoplasma, und sind vielleicht geeignet, einer allzu 
aiisschlieBlich enzymfrohen Hefeforschung einen kleinen Dampfer aufzusetzen 

Als Nebeiiprodukte cler Graning* werden einerseits gewisse 
,,Bukettstoffe“ bezeichnet, die den spezifischen Geschmack der ver- 
schiedenen alkoholischen Getr^nke bedingen und hier nicht besprochen 
werden soilen; zweitens aber findet sich regelmaBig Glyzerin, dessen 
Biidung oben schon betrachtet worden ist, Bernsteinsaure und hohere 
Alkohole, die sog. Fuseldle. Die Entstehung von Fuseldlen und Bern- 
steinsaure haben die Forschungen Ehrlichs aufgeklart. Die FuseP 

41) Lebedeee 1911 Biochem. Zeitschr. 36 248, u. 1912 Ber. Ohem. Gres. 
45 3256. 

42) 1920 Biochem. Zeitschr. 103 320. 

43) 1918 Zeitschr. f. physiol. Chemie 101 59. 

44) Haybuck u. Haehn 1922 Biochem. Zeitschr. 128 568. 

45) Zit. in Anm. 1. Desgl. Hathansohn Anm. Ill S. 345. 

46) Euler 1916 Fermentforseh. 1 465, Euler u. Myrbagk 1921 Zeitschr. 
f. physiol. Chemie 117 28. 

’47) Vgi. aber Buchner 1914 Her. Ohem. Ges. 47 853 ; 1917 Biochem. Zeitschr. 
82 117. ’ , 'X, ' /' 

48) Ehrlich 1911 Bedeutung des EiweiBstoffwechsels fiir die Lebensvorgange. 
Samml. chem. u. chem.-technisch. Vortrage, Stuttgart. (Zusammenfass. Darstelliing.) 
S. auch 1912 Ber. Chem. Ges. 45 883, : 



358 


16 . Kapitel. 


8le bestehen vor allem aus dea beiden Garungsamylalkoholea; sie 
treten in auBerordentlicb wechselnder Menge bei gewohnlichen Garungen 
auf. Eiiklich zeigte, daiJ der Isoamylalkobol aus Leucin, der optiscb 
aktive Amylalkohol aus Isoleucin entsteht. Durch Zusatz von Leucin 
kann dementsprechend die Ausbeute an Amylalkohol ganz betrachtlicli 
gesteigert werden. Umgekehrt kann durch Ammoniakernahrung die 
Fuselolbildung fast ganz unterdruckt werden; nicht immer vollstandig, 
weil ja die Hefe selbst aus Ammoniak Leucin bilden und dieses ver- 
garen kann. In ahnlicher Weise wie Leucin konnen nun, scheint es, 
alle Aminosauren von Hefe vergoren werden. So wurde aus 
Phenylalanin der Phenylathylalkohol, aus Tyrosin der p-Oxyphen}d- 
athylalkohol und aus Tryptophan der p-indolathylalkohol Tryptophol 
erhalten. Bei genauer Betrachtung verlauft der Vorgang wohl immer 
so, daB aus der Aminosaure unter NH..-Verlust und Oxydation die 
entsprechende a-Ketosaure sich bildet, die dann dank ihrer Karbonyl- 
gruppe 0 = 0 dem Angriff der Karboxylase erliegt. Die so ent- 
standenen Aldehyde werden alsbald zu Alkoholen reduziert: daneben 
kbnnen geringe Mengen von Sauren sich bilden”). Die schon ge- 
nannte Bernsteinsaure bildet sich aus Glutaminsaure, und zwar 
wohl uber a-Ketoglutarsaure als Zwischenprodukt. 

Wenn man nach einer biologischen Bedeutung dieser Aminostiurenvergarung 
sucht, so wird man sie nicht in dem Energiegewi nn findeii wollen, der bei 
solchen Spaltungen resultiert; viei wahrscheinlicher ist, daB die Ammon iaklieferung 
das Wesentliche dabei ist (fcS. 352). 

Nachdem wir die Abhangigkeit der alkoholischen Garung vom Garmaterial 
und den Euzjmen betrachtet haben, batten wir noch einige andere auBere^ Um- 
stande ins Auge zu fassen. Hier waren vor allem die Stoffe zu nennen, die als 
Garbeschleuniger, Aktivatoren, Biokatalysatoreii (Euler) bezeichnet werden, da- 
neben auch die Paralysatoren, die hemmen, aber in geringer Konzentration eben- 
falls stimulieren"^). Nach Neuberg-**) stimulieren Ketosauren. Da solche im 
normalen Garverlauf auftreten, wird die Garung also autokatalytiseh beschleiinigt. 
Es stimulieren ferner vielfach reduzierbare, d. h. als H^-Akzeptoren fungierende 
Stoffe, wie Aldehyde, Disulfide, Chinon, mineralische Oxyde, die leicht in Oxydule 
iibergehen ; solche sollen nach Neuberg derart wirken, daS sie die Erreichung der 
„Oxydationsstufe“ (S. 354) der Brenztraubensiiure von den Zuekerabbauprodukten 
aus erleichtern. Es stimulieren aber auch noch viele andere Stoffe, Aminosauren, 
Purinstoffe, Bitterstoffe, Hefeextrakte, Ausziige tieriseber und pflanzlicher Organe^^®) 
usw., Vitamine®^). In all diesen F^len muB natiirlich unterschieden werden, ob 
die Stoffe nur bei Verwendung von PreBsaft oder auch von lebender Hefe wirksam 
sind, ob sie ferner die Vermehrung der Zellen oder die Garleistung der einzelnen 
Zelle fordern. 

Die vielumstrittene Frage, warum eine Garung nicht zustande kommt, wenn 
man Zuckerl5sungen, die auBer Zucker nur Mineralstoffe, Stlekstoff nur als 
Ammonsalz enthalten, mit einzelnen Hefezellen imprt, wohl aber, w^enn man durch 
reichliche Hefeeinsaat auBer den Zellen noch unbekannte N*haltige Stoffe, den von 
WUjPiers so genannten Bios, einfiihrt, ist leiderw'ohl immer noch nicht rechtspruch- 
reif. Viele Forscher halteu den Bios fiir Vitamine*-^). Nach Lindxee'"*') handelt es 

49) Neuberg u. Einger 1915 Biochem. Zeitschr. 71 226 (hier auch Angaben 
iiber bakterieilen Abbau von Ketosauren). — Ueber Abbau tertiarer Aminosauren 
Kurono 1923 ebenda 134 424. — Ueber Veresterung von Alkoholen durch Hefe 
s. Weber 1922 Biochem, Zeitschr. 129 208. 

50) Boas 1922 Ber. Bot. Ges. 40 32 u. 249. 

51) Neuberg u. Sakdberg 1921 Biochem. Zeitschr. 121 215; 1922 126 153. 

52) Neuberg Anm. 51. Abberhalden 1917/18 Fermentforseh. 2 44 u. 128; 
1922 6 119. 

53) Euler u. Pettersok 1921 Zeitschr. £. physiol Ohemie 114 1. Euler 
iL Myrback 1921 ebenda 115 115. Swoboda 3922 Journ. of bioL chem. 52 91. 

54) z. B. Bachmajstn 1921 Eef. Cbl Bakt. II 53 379. Thol!K 1921 Zeitschr. 
f. physiol. Chemie 115 235. 

*55) Lindner 1919 Ber. Bot. Ges. 37 (B4). 
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sich darum, daJS Hefe bei Zufiabr von Ammoniiimsaken als elnziger ISf- Quelle nur 
langsani' Eiwei0 aufbauen kann,, daher.bei Luftzutritt und N tihr reicblicb- 
Fett aus Alkohol bildet und daB dadurch ibr 8prosBungsvermdgen gehenamt wird®*^). 

EiiiltiB des Saiierstoffes . auf die Gilrtiiigv Pasteue'"^) wies 
aacli, daJB pfianziiche Organismen in Beziehung anf ' den Sauerstoff 
verschiedene Anspriiclie machen. Auf der einen Seite gibt es 
solctie, die nur bei Sauerstoff ge gen wart ibrenomale Entwicklung 
durclimaclien konnen, andererseits solclie, fur die Sauerstoff Gift 
ist Man nennt die einen aerobe oder aerophile, die anderen 
anaerobe oder aerophobe. (Naheres S. 368.) Der Unterschied ist 
nicht so groB, wie man glauben konnte. Wir sahen bei der Be- 
trachtung der typischen aeroben Pflanze, daB eine gewisse hoiie Partiar- 
pressung des Sauerstoffes auch fur sie verderblich wird. Bei ihr 
iiegt aber diese schadliche Sauerstoffpression weit iiber dem nor- 
malen O^-Gehalt der atmospharischen Lnft, wahrend sie bei typischen 
Anaerobionten viel tiefer liegt. Die Extreme sind indes durch Ueber- 
gange verbunden, die sich in der Zunahme der Schadlichkeit des 
Sauerstoffes einerseits, in der Zunahme der N otwendigkei t des 
Sauerstoffes andererseits ganz allmahlich abstufen. Gewisse aerobe Pilze 
und Bakterien konnen ubrigens mit Hilfe eigenartiger Farbstoffe Sauer- 
stoff locker binden und so einige Zeit in 0.^-armem Substrat leben 

Die gewbhnlichen aerophilen Pflanzen konnen nun, wie wir sahen, 
durch die intramolekulare Atmung eine Zeitlang ihr Leben fristen. 
Die Alkoholgarung bildet einen, freilich minderwertigen Ersatz fur 
die Atmung. Bei anderen Organismen ist dieser Ersatz vollkommener. 
So verbrennt Mucor stolonifer bei Luftzutritt den Zucker vollig zu 
CO 2 und H 2 O; bei Luftmangel aber tritt alkoholische Garung ein, die 
im Gegensatz zu noch typischeren Aerobionten tagelang weitergeht^^). 
Andere Mucorarten aber, z. B. mucedo, racemosus, javanicus^^), ver- 
brennen auch bei Luftzutritt niemals den Zucker glatt, sondern 
sie bilden stets Alkohol, produzieren also auch dann immer Zymase 
(Kostytschew). Bei vollem Luftzutritt ist aber das Verbal tnis der 
alkoholischen Garung zur Atmung bei den verschiedenen Mucorarten 
keineswegs um so grofier, je gartiich tiger die Art ist; die oxydative 
Kraft bei Sauerstoffzutritt ist also der Garbefahigung bei Sauerstoff- 
mangel nicht umgekehrt proportional. So ist das Verhaltnis Alkohol 
zu Kohlensaure, das bei Luftzutritt durchschnittlich gleich 4:5 ist 
(statt 1:1 bei Luftmangel), in geliifteten Kulturen des Mucor race- 
mosus kleiner als des M. mucedo, obwohl ersterer gartiichtiger ist. 

Beachtenswert ist es^^j diXich bei der alkoholischen Garung 
dieser Pilze (Mucor, Aspergillus usw.) wie bei der Hefe mittels 
Sulfites Acetaldehyd abgefangen werden kann, wobei die Menge des 
produzierten Alkohols abniramt. 

56) Es ist nur ein verscbwindender Teil der groi^en Literatur genannt. Vgl. 
aucb noch Euler u. Karlsson 1922 Biochem. Zeitscbr. 180 550. FeInkel u. 
Mitarbeiter 1921 ebenda 126 189 u. 222. v. Laer 19lB Ref. Cbl. Bakt. II 87 529. 

57} Pasteur 1861 Compt. rend. ^2 344; 1863 ebenda 56 416 u. 734. 

58) Shibata 1912 Jahrb. wiss. Bot. 61 179. 

59) Kostytschew 1904 Obi, Bakt 11 13 490, u. 1920 Zeitschr. f. physiol 
■(Jhemie III 126 u. 141. 

60) Kostytschew 1920 zit in Anm. 59. 

61) OoHEK 1920 Biochem. Zeitschr. 112 139. Neuberg u. Cohx zit. Anm. 32. 
Dort auch Daten iiber Bildung von Acetaldehyd aus Alkohol durch Kahmhefen. 
Vgl. auch Kostytschew zit. Anm. 59. 
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An die Mucorineen schlieJSt sicli nun die Hefe eng an; sie hat 
neben der Garfahigkeit auch das Vermdgen der gewShnlichen Atmung, 
und wenn Sauerstoff im Garsubstrat vorhanden ist, wird ein Teil des 
Zuckers veratmet, der Rest vergoren. Selbst bei bester Ltiftung wurde 
in den Versuchen Giltavs®^) nur 21 Proz. Zucker veratmet, also 
vergoren. In gelufteten Knlturen wird mehr Zucker verbrauciit als 
in ungelufteten. Dagegen bildet die Einheit Hefe in ungeltifteter 
Kultur mehr Alkohol als bei Luftzutritt. 

Das Maximum der Alkoholbildung bedeutet nun keiueswegs die 
optimalen Lebensbedingungen der Hefe. Wachstum und Vermehrung 
der Hefe ist ndmlich in hohem Grade von der Sauerstoffzufuhr ab- 
hangig. Bei starker Sauerstoffentziehung hort also die Vegetation 
schlieBlich ganz auf, wahrend die Garung noch langer andauern kann. 
Leider herrscht keine Einigkeit dariiber, wie weit die Vermehrung 
der Hefe bei SauerstoffausschluB geht, wahrend sie von einigen 
Forschern ganz geleugnet wird, geben andere'''h eine solche auf das 
20— 30-fache der Anfangsmasse an; eine einheitliche Beantwortung 
ist auch wegen der verschiedenartigen Anspruche der verschiedenen 
Hefesippen ausgeschlossen. Jedenfalls ist das Wachstum bei aus- 
schliefilicher Alkoholghrung ein beschrauktes, ein unbegrenztes bei dem 
Hinzukommen der Atmung. Da nun die Menge des in der Zeiteinheit 
entstehenden Alkohols auch von derHefemenge abhangt, kann man 
a priori nicht wisseii, ob eine minimaie Hefemasse in Nahrlosung 
mit Oder ohne Sauerstoff schlieBlich mehr Alkohol geben wird. Er- 
fahrungen der Praxis haben ergeben. daB bei ge ringer Sauerstoff- 
zufuhr die Vermehrung der Hefe schon so stark gefordert und die 
Garung so wenig gehemmt wird, daB hierbei die maximale Alkohol- 
bildung zu beobachten ist. Wird eine passende NahrlSsung unter 
sorgfaltigem LuftabschluB mit einer ganz kleinen Hefenmenge be- 
schickt, so reiBt der Organismus zunachst den in der Flussigkeit ge- 
Ibsten Sauerstoff begierig an sich; er vermag sogar locker gebundeuen 
Sauerstoff sich anzueignen, kann also z. B. dem Oxyhamoglobin den 
Sauerstoff entreiBen. So wachst die Hefe zundchst etwas heran, und 
die alkoholische Garung setzt ein, man sieht in der Flussigkeit 
Kohlensaureblasen auf treten ; bald aber werden sie kleiner und kleiner, 
und schlieBlich hbren sie auf erkennbar zu sein. Es ist dann sehr 
auffallend, wie die Zufuhr eines winzigen Luftbldschens sofort die 
Intensitat der Garung wieder steigert Wird aber der Sauerstoff 
dauernd ausgeschlossen, so geht schlieBlich die Hefe zugrunde, auch 
wenn noch Nahrstoffe vorhanden sind®^). So durfte also doch wohl 
auch die eigentliche Alkoholgarung auf dieDauer durch eine ge- 
ringe Sauerstoffmenge gefordert werden. Die Angaben der Literatur 
sind freilich in diesen ganzen Fragen in einer Weise auseinauder- 
gehend, wie nicht leicht an einem anderen Punkte der Ph3fsiologie®-'). 

Die Hefe gehbrt also weder zu den ausgesprochenen Aerobionten 
noch zu den Anaerobionten. Diese Ausdrhcke sind iiberhaupt nicht 
recht zweckmaBig, weil verschiedene Funktionen der Hefe in ver- 
schiedener Weise vom Sauerstoff beeinfluBt werden. Leider ist das 
Minimum, Optimum und Maximum des Sauerstoffes fur diese Funk- 

62) Giotay u. Abbeson 1894 Jahrb. wiss. Bot. -IK 543. 

63) Bbijbeinck 1894 Archives neerlandaises 2ft 1. 

64) Dpclaux 1900 Traitfi de mierobiologie 3 .308. Paris. 

05) Vgl. zu diesen Ausfuhrnngen auch Bbowx 1914 Ann. of Bot. 28 197. ' 
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tionen, . .no.cli iiiclit, : in ' derselben.' ;eingehendeii Weise . fiir .die Hefe .be- 
arbeitetj wie das dnrcli .itir Bak terien 'gesclielien ist ■ 

Wena die Hefe auch , iinter den Bediogimgen, welehenomale Atm linger- 
mogiichen., Alkohol bildet, '^so bedeutet .das in' energetisolier Hinsiehfe eine Ver- 
schwendiing, and es friigt sich, ob diesem Verlust ein andersartiger Gewmn gegen- 
ubersteht. WoRTMANi^/'b erblickt im. Alkohol ein Kampfraittek der Hefe ' gegen 
konkurrierende Mikroorganismen ; in derTat konnen die Hefen selbst 10— 18 Proz. 
Alkohol . ertragen wahrend viele andere, .in zuckerhaltigen Plfissigke'iten .anf- 
tretenden Organismen schon von 4—10 Proz. Alkohol geschadigt warden. Biese 
Theorie eiinnert an die Anffassung der Saurebildung bei den SchimmelpilzeBj die 
ja anch nicht uin des Energiegewinnes willen eintritt, sondern aiis „okologischen 
Griinden“ (S. 337). ' i. ■ 

Wir sehen also, dafi die Hefe von ihrer Gewohnheit, Alkohol stets zu bilden, 
einen Vorteil hat, nnd wir vermuten, daS andere Garungserreger sich ahnlich ver- 
halten diirften (vgl. auch Kostytschew zit. Anm. 59). 


Atisiioigsenzyiiie. Erst jetzt, nachdem wir die aikolioiische 
Garung studiert und die Zymase kennen gelernt liaben, konnen wir 
die ITrsache der typisclien Atmung verstelien. Wir haben die Atmung 
ais eine Verbrennung bezeichnet, und das ist sie auch zweifellos, wenn 
man nur die Endprodukte ins Auge faBt, zu deneii sie fiihrt. Be- 
trachtet man dagegen den cliemischen Vorgang seibst, so ist dieser 
jedenfalls sehr verschieden von dem Vorgang der gewbhniichen Oxy- 
dation, wenigstens wenn man sicli diese ais eine direkte Verbindung 
des Sauerstoffes mit einem anderen Korper vorstellt. Zucker, Starke,, 
Fett, die Substanzen, die in der Zelle bei der Atmung verscliwinden, 
vereinigen sich bei der niedrigen Temperatur, in der sich das Leben 
abspielt, nicht mit Sauerstoff; wenigstens ist nirgends eine wesent- 
liche Bildung von Kohiensaure aus ihnen unter dem alleinigen EinfluB 
von Sauerstoff beobachtet worden Es sprechen aber auch andere 
Grtlnde gegen die Annahme, die Verbrennung von Zucker im Or- 
ganismus sei ohne weiteres zu vergleichen mit der Verbrennung von 
Kohle im Ofen: so vor allem der Umstand, daB die xAtemgroBe in 
weitem MaBe unabhangig von der Menge des gebotenen Sauer- 
stoffes und auch der Menge des Atemmateriaies nicht proportional 
ist. Ferner ist die Verbrennung haufig keine volistandige, sondern 
macht bei einem bestimmten Zwischenprodukt Halt, obwohl es nicht 
an Sauerstoff fehlt, um diese Zwischenprodukte weiter zu oxydieren. 

Das heliste Licht auf die Ursache der Atmung wirft die Er- 
scheinung der intramoiekularen Atmung. Man kann diese ais einen 
neuen ProzeB betrachten, der bei Sauerstoffmangei an Stelie der 
normalen Atmung tritt. Man kann aber auch — mit Pfeffer — die 
Grundvorgange in beiden Prozessen ftir identisch halten. Diese zweite 
Vorstellung hat sich bewahrt. Nach ihr miiBte zunMchst eine Zer- 
spaltung von organischer Substanz eintreten, die sich volizieht, 
einerlei ob Sauerstoff zugegen ist oder nicht. Die Folge der Zer- 
spaltung ware die Entstehung einerseits von Kohiensaure, andererseits 
eines leicht oxydablen Korpers. Der letztere wiirde bei Gegenwart 
von Sauerstoff oxydiert 

66) WiJjsrn 1906 Diss. Marburg. 

67) WORTMANN 1902 Weinbau und Weinhandel. 

63) Weitere Zahlen z. B. bei Haymtor u. Haehk Anm. 44; vgl auch Browy 
Anm. 65. * ’ ■ ‘ k ' 

69) Vgl. Herzpeld u. KhmQm zit 344 Anm. 107. 

' 70 ) Kostytschew 1908 Biochem." Zeitschr. 15 164. : , •' ; ^ 
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Das Wesentliche dieser Auffassung liegt in der Annahme, 
dafi die Atmnng aus zwei Prozessen besteht, die nicht notwendig 
miteinander verkettet sind: Spaltung und Oxydation. Sehen wir uns 
nach Tatsaclien urn, die fur die Existenz zweier Prozesse sprechen! Da 
erinnern wir an die Ergebnisse von PuHiEwaxscH, aus denen hervor- 
geht, daB KohlensaurebiJdung und Sauerstoffaufnahme aucb bei der 
gewohnlicben Atmung viel unabhangiger voneinander sind, als man 
frtther geglaubt hatte. Wir verweisen sodann auf die von Palladin 
und Peteaschevsky festgestellte Tatsache, dafi die Alge Chloro- 
thecium, wenn sie eine Zeitlang in einer Wasserstoffatmosphare gehalten 
wurde, nacb Ruckkebr in Sauerstoff nun sehr viel mebr Kohlensaure 
ausgibt als gewOhnlicb. Und Noack^-) fand, dafi die Atmung von 
Thermoascus nacb langerem Sauerstoffentzug und dann wieder er- 
folgtem Sauerstoffzutritt zwar nicht wieder die frflhere Intensitat 
erreichte, dafi aber der Atmungsquotient auf 6 binaufscbnellte. Das 
ist verstandlich, wenn man annimmt, dafi wahrend der Anaerobiose 
eine gewisse Menge eines leicbt oxydablen Kbrpers entstanden ist. 
dessen weitere Veranderung erst durch Sauerstoffzutritt ausgelbst wird. 

Wenn wirklicb die Atmung in dieser Weise aus zwei Prozessen 
bestebt, so scheint die Frage nacb ibrer Ursache nicbt vereinfacht, 
sondern eher erscbwert zu sein. Das ist indes nicbt der Fall. Zabl- 
reicbe Studien, die freilicb nocb vielfacb den Charakter des ,;Vor- 
laufigen" haben, und die sich aucb haufig widerspreclien, haben dock 
das eine klar bervortreten lassen, dafi bei der Atmung wie bei den 
friiher studierten Stoffwecbselprozessen, abgeseben von der Struktur 
der lebenden Substanz, Enzyme eine Hauptrolle spielen, Stoff- 
wecbselprodukte des Protoplasmas, die auf Bildung von Koblensaure 
aus organischer Substanz hinarbeiten. Von einer Isolierung und Rein- 
gewinnung sind wir bier mindestens ebenso weit entfernt als bei den 
hydrolysierenden Enzymen. Dennoch ist die Existenz der Atmungs- 
enzyme sichergestellt, und zwar durcb die Metboden, die bei den 
Garun gsenzy men besprocben sind: 1. die Zellen der Pflanze werden 
zerrieben, so dafi mbglichst viele von ibnen gebffnet sind, und sodann 
unter Druck ausgeprefit 2. die Zellen werden entweder durcb Chemi- 
kalien, wie Aether oder Azeton oder durcb Kalte ‘“1 rascb getotet. 
Bei der ersten Metbode erbalt man also einen Prefisaft, nacb der 
zweiten gescblossene, aber tote Zellen In beiden Fallen konnte 
gezeigt werden, dafi Oxydationen aucb bei Ausscblufi von Mikro- 
organismen weiter gehen. Aus der reichen Literatur greifen wir die 
Versuche von Maximow”) mit Prefisaft von Aspergillus niger beraus 

71) Peteaschevsky 1904 Ber. Bot. Ges. 32 322. 

72 } 1920 Jahrb. wiss. Bofe. 59 413. 

73) Buchner 1903 Die Zymasegarung. Miinchen. 

74) Albert 190 i Cbl. Bakt. II 7 473. 

75) Palladin 1905 Ber. Bot. Ges. 23 240. 

76) Solcbe nennt Palladin (1912 Biochem. Zeitschr. 44 318) 5,abget5teU^, 
im Gegeosatz zu „abgestorbeneD**, in denen auc,h die Enzyme vernicbtet sind. 

77) Maximow 1904 Ber. Bot Ges. 22 225; vgL auch Webvers 1911 Akad. Wet. 
Amsterdam 206 (oxydierende Enzyme im Spadix von .Bauromatum). Weitere Lite- 
ratur und eigene Unterpuchungen uber postmortale Oxydation bei Willstattee 
u. Stoll 1918 zit, S. 178. Die COg-Abgabe seitens abgetoteter Blatter zeigt in 
ihrer Abhangigkeit von der Temperatur, sowie in iLrem alimahlichen Absinken 
bei konstanter Temperatur die „Eigenart enzymatischer Reaktionen*^ Iraelinow 
(Anm. 84 auf S. 341) erwahnt die BeobacBtung Palladins, dai gefrorene Objekte 
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.Dieser Saft zeigt nach Zuckerzusatz einen Gaswecliseij der durcliaiis 
■dem Atmungsgasweclisel entspricht, nimmt Sanerstoff aiif uad gibt 
KoMensaure ab. , DaB aber diese Atmung auf der Wirkung zweier 
Enzymkomplexe benilit, von denen der eine auf Spaltung, der andere 
■auf Oxydation der Spaltungsprodukte binarbeitetj ergibt sicli daraus, 
daB die Koblensaureabgabe aucli bei AusschluB von Sauerstoff im 

. 0.0 

Wasserstoffstrom fortdauert, ferner daraus, daB das VerMltnis> 7 :r^ 

bei Sauerstoffgegenwart rasch sinkt. Der letztere Umstand erklart 
slcbL dadurch, daB spaltende Enzyme im PreBsaft rascher unwirksam 
werden als oxydierende 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB die spaltenden En- 
zyme identiscbi mit denen der Zymase sind, oder wenigstens mit 
den EnzymeUj die bei der Alkobolgdrung die ersten Zerspaltungen 
berbeifiihren. Tatsacblich ist die weite Verbreitung der Zymase in 
boberen Pfianzen nacbgewiesen und es ware sebr unwabrscbeinlicbj 
annehmen zu wollen, daB sie erst beim Abtoten der Pflanze oder bei 
SauerstoffausscbiuB sicb bilde. Aucb Karboxylase ist in vielen bbberen 
Pfianzen und Pilzen nacbgewiesen ; der Gehalt daran scbeint dem 
Zymasegebalt parallel zu geben. Zerriebene Erbsensamen produzieren 
reicblich CO 2 und Acetaldebyd auf Kosten von brenztraubensaurem 
Na. Andere Ketosauren, die von Hefe glatt gespalten werden, scbeinen 
der Karboxylase von Samenpflanzen zu widersteben; man mtifite bier- 
nacb verscbiedene Karboxylasen annebmen (vgl. Literatur zit. S. 343 
Anm. 98). Wenn man dann beobachtet®^), daB in mancben durcb Zer- 
Meinerung oder niedere Temperatur abgetbteten und fernerbin steril 
gebaltenen Samen die normale Atmung sofort aufhort und aucb bei 
Luftzutritt alkoboliscbe Garung eintritt, so muB man tiberzeugt 
sein, daB die ersten Vorgange bei Atmung und Garung identiscbe 
.Zwiscbenprodukte liefern ; Garung ist der „ Auf takt“ der Atmung. 

Erst diese Zwiscbenprodukte konnen dann entweder obne Sauer- 
stoff in Alkobol und Koblensaure ubergeftibrt oder bei Sauerstoff- 
gegenwart weiter oxydiert werden. DaB aucb der letztere Vorgang 
durcb Enzyme vermittelt wird, ergibt sicb daraus, daB oxydierende 
Enzyme in den Pfianzen seit Schoenbetn (1845) in groBer Zabl nacb- 
gewiesen und eifrigst studiert worden sind®^). Sie diirfen in ibrer 
Tatigkeit nicbt mit dem aktivierten Sauerstoff verglicben werden, 
Dieser miiBte, wenn er in der Zelle vorbanden ware, aile oxydablen 
Stoffe angreifen, er konnte nicbt den Zucker oxydieren und das 
Protoplasma und die Zellwand intakt lassen'^). Die oxydierenden 


in der ersten Stunde nach dem Tod mebr CO^, bilden als lebende. Es diirfte sicb 
dabei um das „Spiel entfessselter Enzyme^ bandeln, — Von ^terer Literatur ist 
besonders zu nennen: Eeixke 1887 Ber. Bot, Ges. 5 216. 

78} Angaben uber techadigung von Proteasen durcb oxydierende Agentien in 
PreBsat'ten, nicbt aber in der lebenden Zelle, macbt Palladix zit. in Anm. 76. 

79) Stoiclasa 1903 zit. bei Kostytschew 1912 Jabrb. wiss. Bot. 50 158, und 
1907 Ber. Bot. Ges. 25 188, und 1913 31 125. 

80) IWAXOFF 1911 Ber. Bot. Ges. 29 563 u. 622. Vgl. weiter Palladia u, 
Kostytschew ly06 Zeitschr. f. pbysiol. Cbemie 48 214. Kostytschew u. Mit- 
arbeiter 1913 Ber. Bot. Ges. 31 422 u. 433 (lebende Weizenkeime zeigen bei guter 
Liiftung nur Sauerstoff atmung, keine Alkoholbildung. Abgestorbene bilden seJbst 
bei bester Durcbluftung Alkobol), Zaueski 1914 ebenda 32 87. Iwanoff 1914 
^ebenda 32 191. 

81) Battelli u. Stern 1912 Brgebn. d. Pbysiol. 12 120. 
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Enzyme (Oxydasen) dagegen haben eine spezifische Wirkung. 
lleber diese haben Rbinke «=*,), spater namentlich Bacu und ('hodat"' i. 
Vorstellungen von groBem Interesse entwickelt. 

Autoxydatioii. Sie kniipfen an die Oxydatiou der autoxy- 
dabeln Stoffe auBerbalb des Organismus an, die sich wahrscbeiniich 
in der Weise vollzieht, daB molekularer Sauerstoff vom autoxy- 
dabeln Korper unter B'ildung eines Superoxydes aufgenomiiien wird. 
Superoxyde aber geben unter Uebergang zum einfacben Oxyd leicbt 
aktiven Sauerstoff ab, der dann seinerseits einen anderen schwer 
oxydierbaren Stoff oxydieren kann. In der Pflanze soli nun nach 
Bach und Chodat ein Enzym, das als Oxygenase bezeichnet wird. 
die Rolle des Peroxyds spielen. Dieses Peroxyd soli dann durch ein 
zweites Enzym (Peroxydase) stimuliert werden, wie H 3 O 2 durch 
Ferrosalze, und so die bescbleunigte Verbrennung der zu oxydierendeii 
Kohlehydratderivate bewirken. Der Vorzug dieser Anschauung ist. 
daB sie an wohlstudierte Vorgange anorganischer Oxydation ankntipft. 
Es stehen ihr aber manche Bedenken entgegen, von denen das wich- 
tigste wohl darin besteht, daB Peroxydase zwar eine groBe Anzalil 
von aromatischen Substanzen des Pflanzenreiches oxydieren kann. 
jedoch die gewbhnlichsten Atemmaterialien nicht anzugreifen vermag. 

Deliydrierung. Dm die weitere Entwicklung dieser Fragen zu 
schilderm greifen wir am besten zuruck auf die vvohl zuerst von 
Bach und Battelli'"') betonte, dann zumal von Pallapix ■''■j in den 
Vordergrund geriickte These, daB der gesamte Sauerstoff, der in der 
Atmungskohlensaure erscheint, nicht aus der Luft stammt. sondern 
aus dem Atmungsmaterial, also „anaeroben“ Urspnmges ist. Da nun 
aber im Atmungsmaterial — Zucker — nur die Halfte des zur totalen 
Oxydation des im Zuckermolekiil vorhandenen C erforderlichen O 3 
darin steckt, muB die an dere Halfte aus einer anderen Oa-Verbindung 
stammen, und zwar entstammt sie dem Wasser, das somit fflr die 
Zwecke der Atmung „assimiliert" werden muB. Diese letztere Tat- 
sache ist uns nicht neu, denn soweit bestimmte Phasen der Atmung 
sich mit denen der alkoholischen Gdrung mehr oder minder genau 
decken, geht sie z. B. ohne weiteres aus den S. 354 gegebenen Formu- 
lierungen Nbubergs hervor. Aber auch fiir die rein chemische Be- 
trachtungsweise der Oxydationsvorgange ist die Tatsache, daB Wasser 
fiir Oxydationszwecke Verwendung findet, nicht neu. denn schon die 
alte TsAUBESche Oxydationstheorie rechnet mit Wasserspaltung und 


82) Der Name stammt von Beeteand (1894), der aueh erkannte, daliJ es ver- 
schiedene Oxydasen gibt; Lakkase und Tyrosinase z. B. sind spezifisch verschieden. 

83) 1883 Bot. Ztg. 41 65 u. 89, un*d 1883 Zeitschr. f. physiol, (’hemie 6 263. 
84 j Bach u. CHOOiVT 1903 Biochem, CbJ. 1 417; vgl auch Bot Obi, 96 452; 

Bot. :Ztg, 63 IX 141; 1902 Ber. Chem. Ges. 35 1275, 2466, 3943, und 1003 M (iOO. 

85) Der Name stammt von Lmossi.EE (1898) ; Feroxydasewirkiing, d. h. Blitimog 

von Guajaktinktur t'iir den Fall, da6 auch zugegen ist, hatte schon Schon- 

BELN gesehen. Vgl. auch Hanbbn 1895 Mitt. ZooL Stat. Neapei 11 302. Bai'h 
1916 Fermentforsch. 1 197 (in Hefe fehit Peroxvdase). Schmidt .1917 Jena (Per- 
oxydase in Siebrbhren). Pallabin 1922 Biochem. ^ieitschr. 128491 {Peroxydase ist an 
das Protoplasma gekettet). Wt.lestXttee u. Pollincjee 1923 Ann. der (Ihemie 4?^! 
269 (Darstellung hoch wer tiger Peroxydasepraparate durch Fallung und Adsorption;. 

86) 1903 Compt. rend.; zit. nach Falladin 1914 Biocheni. Zeitschr. 85 129. 

87) 1912 Zeitschr. f. Garungsphys. 1 91; 1914 Biochem, Zeitschr. 171. 

88) 1858 Cheraie der Fermente. Vgl. aueh Lob 1908 Biochem. Zeitschr. 12 78. 
Battelivi iL Stern 1912 Ergebn. d. Physiol. .12 121; Bach 1922 Ber. chem. Ges. 
of) 3560, dazu Wielakd ebenda. 
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.Arilagemig von OH an die. zn. oxydiereiide: Substanz. Nacli^ der An- 
schauung derjenigen Forscher jedoch, als ' dereii YorMinpfer hente 
WiELANi)-') geiten liat, handelt es /sich bei- der physiologisclien 
Oxydation nicht, wie Traxtbe- wollte, imi Wasserspaltiing,' vielinelir 
urn eine Anlagernng von' Wasser an das zu oxydierende Material 
und ' darauf folgende, enzyinatiscli geforderte Wassers'toffabspaltiing^ 
D eh. y drier nil g, des Atmungsmateriais. Dieses wird endiich bi"s 
zu Koliiensaure dehydriert; der abgespaltene Wasserstoff stiirzt sich 
im aktivierten Zustand auf den molekularen, also nicht aktivierten 
Sauerstoff der Lnft bzw. der Zellfiussigkeit, und als Endprodukt 
tritt Wasser auf, dessen Sauerstoff im Gegensatz zu deni der Atmungs- 
kohiensaure hiernach aeroben Ursprunges ist. Schema: 

0, + 6 H 2 O = 6 CO, + 12 H. 

12 H, + 6 O 2 = 12 H,0 

Falls diese Lehre stimmt, muB solche Dehydrierung aucii sauerstoff- 
ios vor sich gehen kdnnen, wenn an Stelle des molekularen Sauerstoff es 
ein anderer Wasserstoffakzeptor tritt, z. B. Methylenbiau, das zur 
Leukoverbindung, oder Chinon, das zu Hydrochinon hydriert wird. In 
der Tat gelang es Wieland zu zeigen, daB typisches Atmungsmaterial, 
vor ailem Zucker selbst, bei Gegenwart von Methylenbiau**'^) Oder Chinon 
und einem geeigneten Katalysator (Palladiumschwarz) ohne freien 
Sauerstoff auf Kosten des Wassers zu CO, dehydriert werden kann. 

Was nun die einzelnen Phasen des Zuckerzerfalls bei der Atmung 
betrifft, so wird er, wie wir schon gesagt haben, zunachst so, wie bei 
der alkoholischen Garung, abgebaut werden, d. h. es wire! nicht sofort 
Wasseranlagerung und Dehydrierung einsetzen, sondern es wird sich 
zunachst ein Dreikohlenstoffkorper aus Zucker bilden, worauf erst die 
„energiespendende oxydative Dehydrierung^* ( Wieland) einsetzt. Ob 
der primare Zuckerzerfall unter Mitwirkung eines Koferments wie 
es nach manchen Forschern fiir die alkoholische Garung notig ist 
(S. 356), erfolgt, steht dahin; im iibrigen aber ist der enzymatische 
Charakter der Atmung gewahrt: Die Dehydrierungen erfolgen unter 
dem EinfluB spezifischer Atmungsdehydrasen; vorher dtirften 
ebenso wie bei der alkoholischen Garung Mutasen wirken, deren 

89) 1911—1923 Ber. Chem. Ges. 1922 Ergebn. d. Physiol. 20 477. Nachtr. 
Alim.; Vgl. dazu Warburg 1923 Biochem. Zeitschr. 142 518, 

90) Hoppe-SeyXjER hatte mit dem Eingreifen aktiven Sauerstoffes bei der 
physiologischen Oxydation gerechnet, Schmieueberg hatte dagegen geltend ge- 
macht, daB aktivierter Sauerstoff, wenu er in den Geweben zugegen ware, in diesen 
auch gelben Phosphor oxydieren muBte, was nicht der Pali ist. Man vgl. liber diese 
Kontroverse vor ailem die klare Darstellung BEmKEs (1883 Bot. Ztg. 11 65 u. 89), 
s. auch Warburg zit. Anm. 110 S. 345, Ppeefer (1889 Abh. Sachs. Akad. Wiss., 
math.-nat. Kl. 513) machte gegen das Vorkommen von aktivem Sauerstoff in der 
lebenden Pfianzenzelle geltend, daB Chinolinblau, welches durch solchen Sauerstoff 
zu einer farblosen Verbindung oxydiert wird, im lebenden, mit Chinolinblau ge- 
farbtem Plasma entfarbt werden miiBte, wenn Mer aktiver Sauerstoff vorhanden 
ware. Tatsachlich aber ist das nicht der Fall, wahrend das mit dem genannten 
Earbstoff gefarbte Protoplasma sich sofort entfarbt, wenn Wasserstoffsuperoxyd 
von auBen zugefiihrt wird. 

91) 1913 Ber. Chem. Ges. 40 3327. Noch besser gelingt die sauerstofflose 
Dehvdrierung von Glukonsaure, Ygl auch Pauladix 1914 Biochem. Zeijschr. 65 129. 

“92) Da Metbylenblau sauerstofffrei ist, kann es nur durch Dehydrierung 
oxydierend wirken; vielleicht hangt seiiie Giftwirkung auf die Zelle (8. 39 Anm. 67) 
damit zusammen, daB es H^-Akzeptor ist, , , , t. 

93) Im Tierkorper bildet sich aus Zucker zunachst Hexosephosphorsaure, me 
dann enzymatisch gespalten wird (EhbuEiX u. -Meyerhof, vgl. Wielaxd Anm. 89); 
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Werk es ist, daB ein Aldehydmolekul durcli den Sauerstoff des Wassers 
deliydriert wird (oxydiert) ein anderes Molekiii desselben oder bei 
gekreuzter Dismutation eines anderen Aldeliyds aber ais H.^-Akzeptor 
dient nnd liydriert wird. — Dafi auch das Walten der Karboxyiase 
bei boheren Pflanzen bekannt ist, ist schon erwahnt (S. 363). ScliiieB- 
licb wird der aus dem Atmungsmaterial abgespaitene Wasserstoff mit 
dem moleknlaren Lnftsauerstoff ais Hg-Akzeptor durcli ein Enzym ver- 
einigL — Ob man dies zu den Oxydasen oder, wenn man den Wasser- 
stoff ftir den aggressiven Partner halt, zu den Hydrasen reclinen will, 
ist schlieJBlich gleichgiiltig^"^). 

Nun mussen wir aber der Frage, wie sich denn der abgespaitene Wasserstoff 
mit dem moleknlaren Sauerstoff yereinigt, noch einige Worte vyidmen, obwohi alien 
dariiber geaui^erten Meinungea die gesicherte Grundlage noch fehlt. 

Atmuiigspigmente, Man nimmt meistens an, dajS sich der dem Atmungs- 
material entstammende Wasserstoff nicht direkt mit dem Sauerstoff der Luft ver- 
eint, sondern schenkt der langst von E.eixke (Anm. 83 u. 90) ausgesprochenen, 
neuerdings besonders von PALLADm*^^) verfochtenen Meinung AufraerkBamkeit. 
dal^ Zwischenirager vorhanden sind, die den Wasserstoff, indem sie selbst 
hydriert werden, iibernehmen und ihn unter Dehydrierung an den Sauerstoff iiber- 
geben, sog. gestufte Dehydrierung Wielands (1922 S. 501). Ais Wasserstoff- 
zwischentrager gelten nun bestimmte chinoide Faibstoffe, die in den Pflanzen weit 
verbreitet, aber in der lebenden Zeiie daruin nicht erkennbar sind, weil sie da in 
einem sehr zu ihren Ungunsten verschobenen Gleicfagewicht mit ihreu farbiosen 
Hydrierungsprodukten, den Chromogenen, stehen. Sieilt man PreBsM'te aus Kar- 
toffein usw. her, so verfarben sie sich bekanntiich unter dem EinfliiJS des in sie 
hineindiffundierenden Sauerstoffes, und die Farbe geht von rot iiber purpiirn in 
dunkelbraun liber, welche Verfarbung durch alkaiische Reaktion beschleunigt wird. 
Die Verfarbung ist enzyinatisch bedingt, denn kocht man die verfiirbten Safte auf, 
so kann man sie nachher zwar durch Zn wieder entfarben, aber die Braunung 
tritt unter dem EinfluB des Luftsauerstoffes nunmehr nicht wieder ein, es sei denn 
dafi man Feroxydase und Hydroperoxyd hinzufiigt (Anm. 85). Im iibrigen sind 
die Pigmente bzw. Chromogene kaum bekannte Korper, ja man wird bei kritischer 
Betrachtungsweise die Frage noch offen lasjsen mussen, ob sie wirklich in der 
lebenden Zelle schon ais solche vorhanden sind und funktionieren, oder ob sie erst 
bei der Herstellung des Frefisaftes entstehende Kunstprodukte sind (Ffeffek). Nur 
so viel ist bekannt, dafi die Chromogene zyklische Verbindungen mit mehr ais 
einem OH oder NH.^ in ortho* oder para-Bteilung am Ring sind, Folyphenole, 
die vielleicht vom Brenzkatechin derivieren®^’). 

Auf diese Pigmente soli sich nun unter dem beschleunigenden Einfiufi von 
Atmungsdehydrasen der aus dem Atmungsmaterial abgespaitene Wasserstoff ab- 
laden; sie gehen dadurch in Chromogen iiber, das seinerseits unter dem Ein- 
fiufi von Poiyphenoloxydasen (-dehydrasen) durch den molekularen Sauerstoff der 
Luft wieder zu Figment dehydriert wird, worauf das Spiel von neuem beginnt. 


94) Deshalb kann man Mutasen auch ais Dehydrasen mit dem spezifischen 
Wasserstoffakzeptor Aldehyd bezeichnen. Desgleichen konnteman sogar Dehydrasen 
inkl. Mutasen ais Oxydasen bezeichnen, w'ird aber wohl vorziehen, diesen Terminus 
auf solche Fade zu beschranken, in denen freier 0., beteiligt ist (Wielaxd 1914 
Ber. Chem. Ges. 2 2035). 

95) Eine Wasserstoff verschiebung, bei welcher der Akzeptor eine sinnfallige 
Veraoderung eingeht, etwa ein Farbstoff zum Leukokorper wird, bezeiehnet man 
herkommlicherweise ais Reduktion, anderenfalls aber, w’enn z. B. Sauerstoff ais 
Akzeptor des Wasserstoffes dient, unter Bezugnahme auf den dehydrierten Korper 
meist ais Oxydation. Das in der Literatur so haufig genannte SOHAiiDiNGERsche 
Enzym der Milch, das die Entfarbung des Methylenblaus durch Formaldehyd be- 
schleunigt, kann man ais Oxydase bezeichnen, weil Saure aus dem Aldehyd durch 
seine Wirkung entsteht, oder ais Reduktase, weil das Methylenblau dabef entfiirbt 
wird. (Vgl, Medwedew 1900 PFEtrOEBs Archiv 81 540: Bbedig 1910 Zeitsehr. f. 
physik. Chemie 70 34 u. 72 64L) 

96) Friiher hielt man ail solche Pigmente falschiich flir Oxydationsstufen des 
Tyrosins. (Schulze zit. Anm. 76 S. 339; vgl. auch Haern 1919 Biochem. Zeitschr. 
100 (Melanin der Kartoffel), Opaein 1921 ebenda 124 90 (Enzymatische Oxydation 
der Chlorogensaure zu einem griinen Pigment). 
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Hierdtireli erkiart^sieh aucli' der sehr beschrankte Wirkiingsbereicli der Polypiienoi- 
oxyiasen, die lediglich zyklische Verbindangen. dehydrieren konneo. Man kan,E 
somit sckreiben: 



Wie das Schema zeigt, entsteht hierbei als Oxydationsprodukt nicht Wasser 
selbst, sondern seine erste HydrierungssttiCe, Wasserstoffsuperoxyd. Dies kaon 
seinerseits wei teres Ghromogen dehydrieren, indem es als Wasserstof takzeptor dient : 


f/\ OH 




Beschleunigfc wird diese wasserliefernde Endreaktion durch die nns schon be- 
kannte Peroxydase (S. 364). 

Nun weiI5 der Ohemiker, da6 Wasserstoffsuperoxyd auch durch intermole- 
kulare Seibsthydrierung*^^): 


OH j OH 
OH + OH 


-^O, + 2 H,0 


unter dem Einflufi bestimmter Katalysatoren (Pt-schwarz usw.) Sauerstoff und 
Wasser bilden kann, und es ist fiir den Physiologen von Bedeiitung, daS das, was 
hier das Pfe ieistet, auch durch ein in den Zellen weit verbreitetes Eiizym, die 
Kataiase^^), bewirkt wird. Die Wirkungsweise auch dieses Enzyms hat schon 
ScHdJsrBEiJsr erkannt, aber erst Loew sprach ihm die Aufgabe zu, das im Stoff- 
wechsel entstehende Wasserstoffsuperoxyd zu. zerstoren, einmal urn seine aul der 
dehydrierenden Wirkuug beruhende Giftigkeit fiir die Zellen zu eliminieren, sodann 
um seinen Energieinhait zu verwerten. Uiesen Gedanken nimmt Wielanb auf, 
um ihn in folgende moderne Form zu kleiden: Die Dehydrasen der Atmung sind, 
wie es das obige Schema 1) fiir die Polyphenoloxydasen zeigt, nur bis zur Halb- 
sattigung auf den Akzeptor Sauerstoff eingestellt, d. h. es biidet sich nicht H.,0, 
sondern H^Oa- Soweit das H.,Oa nicht durch Peroxydasen, wobei es selbst H.^- 
Akzeptor ist," entfernt wird (Schema 2), verfallt es der Katalase und dehydriert 
sich selbst zu Wasser, wobei auBerdem noch molekularer Sauerstoff entsteht und 
wieder fiir Atmungszwecke verfiigbar wird. 

Battelli und Stern diskutieren die Moglichkeit, daS Peroxydase und Kata- 
lase ihre zum selben Eudziel — Entfernung des H^O.^ aiis der Zelle ■— fiihrende 
Tatigkeit vielleicht an verschiedeneri Stellen der einzelnen Zelle oder in ver- 
schiedenen Zellen, jedenfalls raumlich getrennt, ausuben. Ueber die Beeinfiussung 
der Katalasewirkung durch Biausaure vgl. die bei Wieland (Anm. 89) zitierte 
Literatur. — Dazu auch die Ausfiihrungen Warburgs Anm. 89. 

Die eben entwickelten hypothetischen Anschauungen haben das fiir sich, 
daJS sie die weite Verbreitung der Katalase, die iiberall in den Zellen aerober Wesen 
gefunden wird, erklaren. Bei Anaerobiern wird sie vermiSt. Dabei darf aber nicht 
vergessen werden, dafi Prefper aus seinen eingehenden Chinolinblaiiversuchen, die 
in Anm. 90 gestreift worden sind, schlielSt, daS in keinem Aug-mbUck auch nur 
sehr kleine Mengen yon Wasserstoffsuperoxyd in der lebenden Zelle entstehen, und 
mit dieser Aoschauung des grofien Physiologen, daS man auch mit transitorischer 
Bilduag von Wasserstoffsuperoxyd beim AtmungsprozeS nicht rechnen diirfe, 
werden sich weitere Experimentalstudien fiber diese Fragen in erster Linie noch 
auseinanderzusetzen haben. 

Protoplasmazerfall und Regeneration. Allen besprochenen Anschauungen ist 
gemeinsam die Uebertragung der Atemfunktion an Enzyme; das Protoplasma spieit 
nur insofern eine Rolle, als es diese erzeugt und lenkt. Friiber hat man nicht selten 
dem Protoplasma eine andere und wichtigere Bolle zugeschrieben. Nach einer von 
Pfluger ausgesprochenen, auf botanischem Gebiete besonders von Detmer ver- 

97) WiELAND 1921 Ber. Chem. Ges. 54 2353, 

98) Loew 1901 U. S. Dep. of agric. Rep. No, 68. Battelli u. Stern 1910 
Ergebn. d. Physiol. 10 531. Bach u. Ohodat 1902 Ber. Chem. Ges. 35 1275. 
Wantig- u. Gierisoh 1916 Fermentforschung 1 165 (Chemische Zusammensetzung 
der Katalase). Becking u. Hampton 1920 Am. Journ. Bot. 7 261 (Kinetik). 
Gerretsen 1921 Cbl. Bakt. II 52 353 (Katalase bei Bakterien) Sammartino 
1921 Biochem. Zeitschr. 120 179. Lakon 1922 Ber. Bot, Ges. 40 17 (Katalase in 
Helodea). Appleman 1916 Amer. Journ, Bot. 8 223. 

99) Detmer 1883 Lehrb. d. Fflanzenphysiologie. Breslau. 
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teidigten ADsicht sollte das Protoplasma seibsr in eiiiem staiidigeii oxydativen 
Zerfali begriffen sein ixnd fortgesetzt wieder regen eriert werdeo. Dus Versciiwinden 
von Zucker bei der Atmung erklarte sich dann iiicbt dureli dessen direkte Oxy- 
dation, sondern durch seine Verwendung beiin Wiederanfbaii des oxydierten 
Plasmas. Diese Anschaming war nie bewiesen; sie bedarf also keiner ausdriick- 
lichen Widerlegiing. Wir wolien nur bemerken, daS namentlich die in Kap. 17 y.n 
besprechenden Erscheinungen, die Veratmung anorganiscber Stoffe, als Einwand 
geg-en die PpLUGERsche Ansiokt dienen konnen. 

Die Alkoliolgarung, also die Bildung von Aefcliylalkohol, ist nicht 
auf die Hefe beschrankt, findet sich vielmehr, wie wir gesehen haben, 
unter bestimmten Bedingungen auch bei Pilzen und bei holier stehenden 
Pflanzen. Auch einige Bakterien bilden Aethylalkohol, doch findet 
er sich hier in geringerer Menge neben anderen Girprodukten, nameiit- 
lich Essigsaure, Ameisensaure, Bernsteinsaiire, Buttersaure, Milcli- 
saure etc. Auch sind diese Organismen bei der Gartatigkeit nicht 
so auf die Zuckerarten anpwiesen wie die Hefe; viele vergaren z. B. 
auch Glyzerin oder Mannit. 

Von besonderem Interesse ist die Entsteluiiig lioherer Alkohole 
in Bakteriengarungen. Die Bildung von Fuselolen bei der Brannt- 
weinbereitung, die man friiher auf die Tatigkeit von Bakterien 
zurtickfiihren zu dilrfen glaubte, beruht — wie 
oben besprochen — auf der Vergarung von 
Aminosauren durch Hefe. Daraus f olgt 
aber nicht, dab nicht anderwarts Bakterien an 
der Bildung bbherer Alkohole weitgebend be- 
teiligt seinkonnten. So ist durch Beliebinck 
ein Bakterium, das Propyl- und Butyl- 
Alkohol produziert, studiert, und dies Mldet in 
mancher Beziehung ein interessantes Gegenstflck 
zur Hefe. Dieser Bacillus butylicus {Fig. 47) 
bildet Stabchen von ziemlich bedeutender Grbfie; 
sie enthalten ein mit Jod sich blau farbendes Koblebydrat. das sog. 
logen. und bilden schliefilich unter mebr oder weniger spindel- 
formiger Anscbwellung Endsporen. Es kommt an den Friichten ge- 
wisser Gerstensorten vor, und dementsprecbend findet es sich auch 
in den aus ibnen bergestellten Mehlen. Wird ein solcbes durcli kurzes 
Aufkocben verkleistert, so keimen bald darauf die Sporeii, welcbe 
einer so boben Temperatur fttr einige Minuten Widerstand leisten, 
und es tritt lebhafte Vermehrung des Organismus ein. Dabei wird 
die Starke durch ein diastatiscbes Enzym in Maltose umgewandelt 
und letztere tells zum Aufbau des Organismus verwendet, teils ver- 
goren. Die Garung verlauft unter Entwicklung von Wasserstoff und 
Kohlensaure; auberdem wird Propyl- und Butylalkohol gebildet. Die 
Ausbeute an diesen Produkten betragt indes nur 1— b Proz. der ver- 
wendeten Mehlmenge. 

AnaeroMose. Bacillus butylicus unterscheidet sich nun aber — 
abgesehen von seinem spezifischen zymatiscben Vermogen — noch 
in einem sehr wesentlichen Punkte von der Hefe, namlicb in seinen 
Ansprilchen an Sauerstoff; er ist streng anaerobiontiscb. Will man 
eine Butylgarung erhalten, so mub man far eine grundliche Entfernung 

100) liAFAK Mykologie 4 390. Mendel 1909 GbL Bafct, 11 29 290. 

101) Beuertnck 1894 Arch, nfierland. 21) 1; 1899 Arch. m1erl. (2) 2 (1900 
■Obi. Bakt. U 6 341). Wehmee 1919 Cbl. Bakt. II 49 145 i Propylalkoholbildung 
durch Aspergillus). 


Fig. 47. Bacillus butyli- 
cus. Faoh Belieeinck. 
Vergr. oa. 900. 


Die ,G-arungserscheiiumgen.' — Atimingsenzynie. : v / ^ 

des Sauerstoff es aus . dem, Nahrsabstratvsorgen, denn bei VerweiiduBg 
voB Bierwtirze als Kultnrmedium ■erweisen sich sdioii kleine Sauer- 
.stoffmengen ais scMdiidi., Durch Auspumpen und Durcliieiten von 
W asserstof f bewirkte Beijekinck eine weitgebende Sauerstoffen tferniing, 
den Rest lieJB er durcii leicbt oxydable Rorper (Natriumhydrosiilfid) 
wegnehmen. Bei volliger Abwesenheit freien Sauerstoffes trat dann 
ein nnbesGbranktes Wachstum des Bakteriums nnd zugleich lebliafte 
Oarung ein. Aber aucb bei Gegenwart von ganz minimalen Sauerstoff- 
spiiren begann die Entwicklung des Organismus, der dann in seiner 
Gestalt etwas von der streng anaeroben Form abwich und keine 
Sporen biidete. Auf die wichtige Frage nun, ob wir es bier tatsacblicb 
mit einem lebenden Wesen zu tun baben, das ganz ohne Sauer- 
stoff gedeibt, antwortet Betjerinck^^^I) mit Nein, obwobi er im 
sauerstofffreien Raum nacheinander 7 Kulturen erzielen konnte, ob- 
wohl also eine Vermebrung von 1 auf viele Millionen, nicbt wie bei 
der Hefe nur von 1 auf 20 oder 30 stattfand. Zu dieser Anscbauung 
fiibrte ibn vor allem das Verbalten des Bakteriums unter Deckglas. 
Viele beweglicbe Bakterien suchen sicb die ibnen am meisten zu- 
sagenden Sauerstoff konzentrationen auf, und sammeln sicb dort an; 
bringt man sie auf einen Objekttrager und bedeckt sie mit einem 
Deckglas, so findet nur ein sehr beschrankter Sauerstoffzutritt zu 
ibnen statt, und die Menge gelosten Sauerstoffes nimmt vom Rande 
des Deckglases nacb innen scbnell ab. Ecbte Aerobionten sammeln 
sicb dementsprecbend in der Peripberie, ecbte Anaerobionten dagegen 
im Zentrum ; Bacillus butylicus aber begibt sicb in eine gewisse Ent- 
fernung vom Rand, wo eine bestimmte niedrige, aber nicbt die mini- 
male Sauerstoffspannung berrscht. Aucb gedeibt der Organismus auf 
anderem Nabrsubstrat, z. B. in 1 Proz. Pepton mit V 2 Proz, Starke- 
kleister, ebenfalls unter Garung nur bei leicbtem Luftzutritt, und nur 
in der Bierwtirze kann er viele Generationen bintereinander obne 
freien Sauerstoff erzeugen. Beijekinck nimmt desbalb in der Bier- 
wiirze eine irgendwie gebundene und dem Bacillus zuganglicbe 
Sauerstoffreserve an und ist der Meinung, daB alle, aucb die sog. 
obligaten Anaeroben, kleine Mengen Sauerstoff gebraucben, so dafi es 
demnach tiberbaupt keine Organismen gabe, die ibn ganz entbebren 
konnen. 

Docb die BEUERiNCKScbe Auffassung scbeint nicbt baltbar zu 
sein. Die zuverlassigsten Studien iiber Buttersaurebakterien sprecben 
gegen sie. Winogradsky bat aus dem Boden ein Bakterium isoliert, 
das den Namen Clostridium Pasteurianum erbalten batj’ und das uns 
noch spaterhin interessieren wird, weil es den freien Stickstoff der 
Luft zu assimilieren vermag. Morpboiogisch stimmt es in mehrfacber 
Hinsicbt mit Beijeeincks Bacillus butylicus tiberein; andererseits 
zeigt es aber bestimmte Differenzen gegen diese Form, die uns indes 
bier nicbt interessieren. Wichtiger ist die pbysiologiscbe Leistung 
dieses Organismus, Bei passender Mineral- und Stickstoffnabrung 
vergart er viele Kohlebydrate zu Essigsaure und Buttersaure, Koblen- 
saure und Wasserstoff; und zwar wird etwa die Halfte des Zuckers 
in die genannten organiscben SS.uren, die andere Halfte in die Gase 
verwandelt. Dieser ganze GariingsprozeB vollzog sicb 


102) Winogradsky 1895 Axcb. sc.' biolog. P^tersbourg 3; 1902 Cbl. Bakt. 

II 9 4B. , , If / i - 

Benecke u. Jost, Pflanxenphysiologie. Bd; 1. 24 
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aber bei einem Versucb Winograbskys in 20 auf- 
einanderf olgenden Generationen unter volligem Aiis- 
scbluB von Sauerstoff. Nach spateren Angaben konnen solche 
Bakterien anch bei Oj-Gegenwart zum Wachsen gebracbt ■werdeni"‘i. 
doch ist andererseits auch mit grdfiter Sicherheit festgestellt, dafi es 
Anaerobe gibt, die ihren ganzen Lebenszyklus andauernd ohne Spur 
von Sauerstoff vollenden konnen 

Buttersaurebakterien sind noch vielfach studiert worden. Sie 
unterscbeiden sich aber von Clostridium Pasteurianum physiologisch 
— abgeseben von der fehlenden oder nicht nacligewiesenen Assimilation 
freien Stickstoffes — durch die Ausnutzung zahlreicherer Garmaterialien 
(auBer Zucker auch Zuckeralkohole, Polysaccharide etc.) und durch 
andere Garprodukte ‘®®). Eine in chemischer Hinsicht interessante 
Studie liber solche Spaltpilze verdankt man Neubeeg"'*): Ueber die 
Umwandlung des Zuckers in Buttersaure — Abbau mit nachfolgender 
Kernsynthese — haben wir friiher schon gesprochen, da sie zum Ver- 
standnis der Umwandlung von Kohlehydraten in Fett in der Pflanze 
beitragt (S. 295); an dem Gasbranderreger, der ebenfalls zu dieser 
Bakteriengruppe gehhrt, kann man, wie bei Hefe, mittels Sulfites 
Acetaldehyd abfangen und als Zuckerabbauprodukt festlegen; ebenso 
bei Bacillus butylicus Fitzianus (Fitz 1870); bei diesem entsteht danti 
unter Umstanden gar kein Butylalkohol noch Buttersaure, statt deren 
Acetaldehyd und als dessen Dismutationsprodukte Essigsaureund Aethyl- 
alkohol. Viele von diesen Formen sind ebenso strong anaerob wie 
Clostridium Pasteurianum, und fur zwei derselben ist das Verhalten zum 
Sauerstoff durch Chudiakow ^®®) genauer studiert worden. Die vege- 
tativen Zustande dieser Arten werden durch kurzen Aufenthalt an ge- 
wOhnlicher Luft schon geschadigt, durch langeren sogar getOtet, und 
selbst ihre Sporen sind auf die Dauer gegen die Wirkung des Sauer- 
stoffes nicht resistent i®“). Geringe Konzentrationen von Sauerstoff 
werden aber ohne Schaden ertragen. 

So sind also zweifellose strenge Anaerobionten bekannt, die zwar 
durch kleine Spuren von Sauerstoff noch nicht geschadigt werden, 
ihn sogar, wenn er in unschadlicher Konzentration geboten wird, 
lebhaft absorbieren i®®), die aber auch ohne solche leben khnnen. Ein 
Leben ohne freien Sauerstoff ist indes nur dann mbglich, wenn ein 
geeigneter Stoff, der vergoren werden kann, zu Gebote stcht. Andern- 
falls geht ein solcher Organisraus unter alien Umstanden zugrunde. 
Wenn nun die Garung Ersatz fiir die Atmung bietet, so liegt es nahe. 
zu vermuten, der Organismus gewinne auch bei der Garung Sauer- 
stoff — freilich nicht den elementaren, sondern gebundenen. der einer 

103) Wns-OGEADSICY 1895 zit. in Anna. 102 S. 369. 

104) H. Peingsheim 1908 Cbl. Bakt. H 21 673. 

105) A. Mbybk 1909 Cbl. Bakt. (I. Abt. Orig.) 49 305. 

106) Ob wirklich, wie Bredemanh ausfuhrt, alle diese Bakterien identiseh 
sind, sei dahingestellt. Beedemanit 1909 Cbl. Bakt. II 22 44 . 

107) Neubeeg u. Aeijssteik 1921 Biochem. Zeitschr. 117 269. Hier auch 
Angaben fiber bakteriologische Buttersaurebildung aus Aminoglutarsaure durch 
Ammoniak- und Kohlensaureabspaltung. Vgl. Spearmay 1920 Journ. of biol. 
ehem. 41 319. 

108) Chudiakow 1896 Zur Lehxe von der Anaerobiose. Ref. von Rotheet 
Cbl. Bakt. II 4 389. 

109) Genauere Angaben fiber die Resistenz der anaeroben Bakterien gegen 
O 3 im vegetativen Zustand und in Sporenform bringt P. Bach.masr 1913 Cbl. 
Bakt. II ge 1 . 
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Verbindung entzogen wird. In der tat wissen wir, da6 bei alien 
Garungen Eeduktionen und korrelativ damit Oxydationen (Dehyd- 
rierungen) auftreten. Ganz allgemein wird der nur wenig fest ge- 
bundene Sauerstoff aus dem Oxyhamoglobin von garenden Organismen 
aufgenommen ; das Oxyhamoglobin wird, wie wir schon bei der Alkohol- 
garung sahen (S. 360j, zu Hamoglobin reduziert. Bekannt ist ferner 
die Reduktion von Indigkarmin und Methylenblau zu den farblosen 
Leukoprodukten. Garende Flttssigkeiten, die mit einem solchen Farb- 
stoff versetzt sind, entfarben sich, wenn sie vom Sauerstoff abge- 
schlossen sind, und werden nach Schutteln mit Luft wieder blau. 
Viele Garun gserreger haben aber auch die Fahigkeit, schwer zugang- 
lichen Sauerstoff an sich zu reiBen; so werden in der Natur die 
Nitrate und die Sulfate reduziert. Auf beide Prozesse mussen wir 
eingehen, weil sie fur den Kreislauf des Lebens auf der Erde von 
Wichtigkeit sind. 

Die Sulfatrediilition findet sich in der Natur in besonders auf- 
fallender Weise im Schlamm der SuBwasser und des Meeres ii“). Micro- 
spira desulfuricans und eine nahe verwandte Form, die an diesen 
Orten leben, bilden aus den Sulfaten Schwefelwasserstoff, der in einem 
Versuch Deldens in der enormen Menge von 0,952 g auf 1 Liter 
Kulturflussigkeit auftrat. Der hierbei gewonnene Sauerstoff wird zu 
oxydativen Zwecken verwertet. AuBer Sulfaten werden von gewissen 
Bakterien Thiosulfate reduziert, und auch die Hefe bildet aus Thio- 
sulfaten, Sulfiten und Schwefel Schwefelwasserstoff fvgl. S. 354 
Anm. 27). 

Man sollte nun glauben, diese Eeduktionen seien die Folge des 
bei den Garungen entstehenden Wasserstoffes. In statu nascendi 
kOnnte dieser die Reduktion der Sulfate ausfuhren, ebenso wie er 
die oben besprochenen leicht reduzierbaren Stoffe reduziert. Nun 
ist aber die Schwierigkeit vorhanden, daB Bakterien, die reichlich H.j 
bilden und die auch Indigkarmin entfarben, Sulfate nicht reduzieren. 
Auch vermogen manche Bakterien, die H^S aus Sulfaten bilden, die 
leichter reduzierbaren Nitrate nicht zu reduzieren. Alle diese Tat- 
sachen haben zur Ansicht gefuhrt, daB wir es hier mit spezifischen 
reduzierenden Agentien der lebenden Zellen zu tun haben DaB 
das enzymartige Stoffe sein durften, dafur sprechen gewisse Be- 
obachtungen von Hahn “*), nach denen auch die getdteten Zellen noch 
die gleichen Reduktionswirkungen aufwiesen, wie die lebenden. Die 
Versuche wurden mit HefepreBsaft, Dauertrockenhefe und mit ge- 
toteten Bakterien ausgefiihrt. 

Deiiitrifikation. So wie durch die Reduktion der Sulfate der 
Schwefel in eine Bindung gerat, in der er fiir die meisten Pflanzen 
nicht als Nahrstoff verwertbar ist, so werden auch Nitrate unter 
der intermediaren Bildung von Nitriten in Ammoniak umgewandelt, 
Oder sie konnen zu freiem Stickstoff reduziert werden, oder endlich 
es kann sich Stickoxyd und Stickoxydul aus ihnen bilden i'®). Be- 
sonders verbreitet ist Ammoniakbildung bei den Mikroorganismen. 
Da das Ammoniak im Boden leicht absorbiert wird, ist mit seiner 

nO) VAN Delden 1903 Cbl. Bakt, II ll 81. Sawjalow 1913 ebenda .39 440. 

111) Omeoianski 1904 in Lapae Mykologie 3 217. 

112) In Buchner 1903 Die ZymasegSrung. Munchen. 

113) Vgl. Jensen in Lapab Mykologie 3 182. Iterson 1904 Cbl. Bakt. II 
12 106. Lebedepp 1911 Ber. Bot. Gee. 29 327. 
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Entstehung keiu Stickstoffverlust far den Landwirt verbunden; ander.s 
ist das, wenn freier Stickstoff gebildet wird. Dieser Vorgang, die 
„Denitrifikation“ im engeren Sinne, ist gleiclifalls sehr ver- 
breitet. Jensen bat einige Bakterien beobachtet, die nur bei 
Sauerstoffmangel Stickstoff abspalten und die nur bei Salpetergegen- 
wart anaerob leben kOnnen. Es ist klar, daB sie aus dem Salpeter 
Sauerstoff gewinnen, und diese Ansicbt laBt sicb auch durch eine 
Beobachtung Maassens stutzen, wonach sauerstoffreicbe KBrper, 
wie z. B. Chlorate, die Salpeterzersetzung hemmen. Vermutlicb treten 
dann diese Chlorate an Stelle der Nitrate, und es wird ihnen der 
Sauerstoff entzogen, so daB sie gewissermaBen die Nitrate schatzen. 
Nun ist aber von verschiedenen Forschern konstatiert worden, daB 
Denitrifikation auch bei Sauerstoffzufuhr moglich ist, und diese Tat- 
sache scheint zunadist der eben entwickelten Auffassung des Vor- 
ganges nicht gunstig zu sein. Wenn wir uns aber daran erinnern, 
daB die Hefe auch bei guter Sauerstoffzufuhr die Alkoholbildung 
nicht aufgibt, so werden wir wohl die Moglichkeit zugeben, daB es 
Bakterien geben kann, die den Sauerstoff selbst dann aus gewissen 
N-Verbindungen abspalten, wenn er ihnen in freiem Zustande zur 
VerfUgung steht. Aus den Untersuchungen von Maassen geht auch 
schon hervor, daB gewisse Bakterien spezifische Denitrifikations- 
bakterien sind, d. h. stets denitrifizieren, wahrend andere nur unter 
bestimmten auBeren Umstanden eine solche Tatigkeit entfalten; die 
Zahl der ersteren ist offenbar eine beschrankte, wahrend die Be- 
fahigung zur gelegentlichen Denitrifikation eine weit verbreitete zu 
sein scheint. — Die Ursache der Nitratreduktion dUrfte wie die der 
Sulfatreduktion in Enzymen zu suchen sein^'^). 

Nach Beijerinck sollen nur wenig Bakterien freien Stickstoff 
allein produzieren. In der Eegei tritt in uberwiegender Menge Stick- 
oxydul auf. Da aber dieses Gas von anderen Formen unter Konsum 
des Sauerstoffes in freien N ubergefOhrt werden kann, so tritt letzterer 
haufig allein in den Kulturen auf. 

In der weiteren Aufzahlung von Garungserscheinungen mOssen 
wir uns jetzt sehr beschranken. Wir untersuchen, wie die Produkte 
des Tier- und Pflanzenreiches durch die Gartatigkeit niederer Orga- 
nismen in einfache Korper tibergefahrt werden, die dann wieder hoheren 
Pflanzen zur Ernahrung dienen kSnnen. Wegen aller Einzelheiten 
sei auf Laeaes Mykologie verwiesen. 

Essigsauregiirung. Beginnen wir mit dem Alkohol, der bei Gar- 
tatigkeit der Hefe entsteht, so tritt er nicht nur in der Brauerei, 
Weinbereitung und Brennerei, sondern auch in der Natur Uberall, wo 
zuckerhaltige Safte vorkommen, auf. So stellen sich auf der Ober- 

114) Jensen 1898 — 99 Cbl. Bakt, U 4 401: » 716. — Auf die ungeheuere 
Literatur, welche die Denitrifikation vom Standpunkt des praktischen Landwirtes 
betrachtet, kann nur verwiesen werden. 

115) Maassen 1901 Arb. Kais. Ges.-Amt 18 1. Deber denitrifizierende 
Schwefelbakterien vgl. das Kap. 17. 

116) Sulfatreduktion wie Denitrifikation sind an die Zufuhr einer geeigneten 
0-QuelIe gebunden, woruber die Literatur zu vergleichen ist. — Ueber das Ver- 

haltnis; verbraucbte C-Quelle : gespaltenes Nitrat das mit der Menge der ge- 

botenen C-Quelle steigt, unterrichtet Gabon 1912 Cbl. Bakt. II 33 62. 

117) Bbuerinck 1910 Cbl. Bakt. II 25 -SO. 
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ilache von FrUchten oder in den dutch Blutungsdruck aus den Pfianzen 
austretenden Saften stets Hefen oder andere Pilze ein, die eine Alkohol- 
garung bewirken. Von den dabei entstehenden Hauptprodukten ist 
das eine, die Kohlensaure, ein volikommen oxydierter Edrper, zu 
dessen weiterer Verwendung in der Pfianze ein Energieaufwand ndtig 
ist, und der demnach nicht imstande ist, irgendeinem Organismus als 
Material zur Erhaltung des Betriebsstoffwechsels zu dienen; das andere 
Produkt abet, der Alkohol, ist relativ sauerstoffarmer als Zucker, und 
kann dementsprechend bestimmten Organismen als Betriebsmaterial 
dienen “®). Es ist bei fruherer Gelegenheit erwahnt worden, da6 er 
vielen Pilzen als gute C-Quelle dienen kann, und man wird vermuten, 
daB diese ihn nicht nur zum Aufbau ihres Korpers verwenden, sondern 
auch veratmen. In auffallender Weise tun das die Essigbakterien 
die ihn zu Essigsaure oxydieren. Each Wieland ‘-o) ist diese „Gxy- 
dation“ als Dehydrierung aufzufassen: 

CHsCH.,OH + H^O CH,COOH + 2 H., 
a, + O 2 + Hs - 2 H^G 

Diese Dehydrierung kann auch ohne freien Gj durchgefilhrt werden, 
wenn ein anderer Wasserstoffakzeptor zur Verfugung steht; sie kann 
ferner sowohl bei Verwendung von lebenden Bakterien (Back aceti) 
als auch von Enzymprdparaten die aus jenen gewonnen werden, 
erzielt werden. Zwischenprodukt ist dabei Acetaldehyd, der ebenfalls 
enzymatisch zu Essigsaure dehydriert werden kann : letzteres gilt auch 
ftir M4thylalkohol und Formaldehyd. 

Bei der Essiggarung ist also reichlicher SauerstoffzufluB unent- 
behrlich; dabei soli Kohlensaure zunachst wenigstens nicht auftreten; 
es findet gar keine typische Atmung statt. Erst wenn der Alkohol 
aufgezehrt ist, wird die gebildete Essigsaure weiter zu Kohlensaure 
verarbeitet (ob von alien Essigbakterien ?). Zurzeit kann man nicht 
mit Sicherheit sagen, ob es sich bei der Essigsauregarung in erster 
Linie urn eine Ansauerung des Substrates handelt, die Konkurrenten 
ausschlieBt, oder nur um die Ausnutzung der chemischen Energie des 
Alkohols. Das letztere ist unwahrscheinlich, weil dann das Stehen- 
bleiben bei der Essigsaure unerklariich ware; fur die erstere Mbglich- 
keit laBt sich der Umstand anfflhren, daB die Essigbakterien gegen 
die Essigsaure resistenter sind als andere Grganismen. 

Die Essigbakterien sind Gbrigens gar nicht so ausschlieBlich an 
die Gegenwart von Alkohol gebunden, sie kbnnen auch mit verschie- 
denen anderen Substanzen auskpmmen, die sie dehydrieren; so ver- 
wandeln sie hohere Alkohole in die entsprechenden Fettsauren, z. B. 
Propylalkohol in Propionsaure, Butylalkohol in Buttersaure; einige 
von ihnen oxydieren ferner Glukose zu Glukonsaure, Mannit zu 
Lavulose, Sorbit zu Sorbose. AuBerdem ist aber ftir viele Essig- 
bakterien die Bildung von Gxalsaure aus Zucker und anderen Ver- 


118) HQhere Pfianzen kdnnen Alkohol nicht verarbeiten. 

119) Vgl. Hoybe 1898 Eef. in Kochs Jahresbericht 9 242. Hennebekg 1898 
Kochs Jahresbericht 9 249 n. 251. WAXBKMAir ,J913 Cbl. Bakt. II 88 451. 

120) 1914 Ber. Chetn. Ges. 47 2085. 

121) Buchner u. Meisenheimeb 1903 Ber. Ohem. Ges. 36 634. Buchnee 1907 

Cbl. Bakt. II 18 512. . 

122) Deber die Sauemngskurve vgl.. auch Janke 1916 Cbl. Bakt. II 45 1 

u. 534. ■ ■ ' 
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biiidungen ■ — jedoch kaum aus Alkokoleii — bekaiint- geworden 
Der Zucker ist librigens eine gute C-Quelle und kann mit einer be- 
liebigen N-Qaelie zuin Wachstum ausgenutzt werden, iind dieses kann 
sichj wenn ein passender Garstoff fehit, auch oliiie Garuiig vollzieben; 
auch gelang Wieland.^-^) die sauerstofflose Deliydrieriiiig des Zuckers 
bzw. seiner Spaltungsprodukte durcli die Enzyme der Essigbakterien 
unter Verwendung von Metiiylenblan als H 2 “Akzeptoiv wobei Kohlen- 
sanre aiiftrat. Manche Sauren, z. B. die Essigsaure. dienen gleicli- 
falls als Nabrstoff, w^hrend der AikohoT niir als Garstoff in 
Betracht kommt. 

Wenn die Essigbakterien nicht selbst die Essigsaure weiter ver- 
brennen, so sorgt dafur in der Natur ein weitverbreiteter, unter dem 
Namen Mycoderma^^O bekannter Organismus, und es wird somit durcli 
aufeinanderfolgende Tatigkeit der Hefe, der Essigbakterien, des Myco- 
derma schlieJBlich der Zucker zu denselben Endprodukten tibergefulirt. 
die bei normaler Veratmung in einer beliebigen Pflanze aus ilim ent- 
stehen. 

Die geschilderten Zersetzungen sind nicbt die einzigen, denen der 
Zucker und verwandte Ivohlebydrate unter dem Einflufi von Mikroben 
in der Natur ausgesetzt sind. Sehr liaufig ist z. B. die Eiitsteliiuiu* 
von Milchsiliire oder von Fettsauren. Bakterien, die Milclisaure 
nebenbei produzieren, sind zu Dutzenden besdirieben, aber nur 
einige bilden diese Saure in solcliem MaBe, dafi man von Milcbsaure- 
garung reden kann. Dabei wird die Glukose entweder, wie beim 
Bacillus lactis acidi, in 2 Mol. Eeciitsmilchsaure, oder wie beim Bac, 
acidificans longissimus. in 2 Mol. Linksmilclisaure zerspalten 
Die Formel QjHigOo -> 2 0^11^0.^ + 15 sagt uns* daB bei 

dieser Spaltung Energie gewonnen warden kann. Ob dieser sehr 
geringe Gewinn oder die AusschlieBung der Konkurrenten die Haupt- 
saclie ist, laBt sich nicht beurteilen. 

Von Fettsauren, die aus Zucker durch Garungsorganismen ent- 
stehen, haben wir schon die Essigsaure und Buttersaure genannt 
(S. 368). DaB daneben bei manchen sog. Buttersduregarungen auch 
Ameisensaure auftritt, und daB andererseits auch andere Fettsauren, 
wie Propionsaure, Palmitinsaure gelegentlich angegeben werden, ist 
auch schon kurz erwahnt Wahrscheinlich wird die Zahl solcher 
Sauren betrachtlich zunehmen, wenn man mehr auf sie achtet 


123) Bajswo 1902 Gbl. Bakt. II 8 395. Watebman 1913 ObL Bakt. 11 
3<S 451. 

124) Ueber den abbauenden Stuff wechsel yon Mycoderma (Acetaldehydstuie) 
s. ISTeubeeg u. CoHif Anm. 61 8. 359. 

125) Entstehung von Milchsaure aus Abbauprodiikten von Zucker s. NEUBEii« 
u. DAKm Biochem. Zeitschr., ferner ISIbuberg u. Arinstein '/At S. 295 Anm. 69. 

126) Vgi. u. a. Raw 1912 Cbl. Bakt. 11 32 193 u 375. 

127) Kruse Mikrobiologie S. 686. Eubner 1906 Arch. f. Hyg. 57 252. llUB 2 ^^EK 
berechnet, da6 in Kulturen von Milchsaurebakterien nur etwa *^baib soviel Warme 
der Zerlegung des Zuckers in Milchstoe entstammt, als man kalorimelrisch findet. 
Es miissen von diesen Organismen also noch andere energiespendende Prozesse 
unterhalten werden. (Vgi. damit die Verhaitnisse bei der alkobolischen Garung, 
8. 352.) 

128) Von interesse ist, dai auch tierische Anaerobionten, Eingeweidewuriner 
aus der Gattung Ascaris, nach WEmLANi) Valeriansaure und Eapronsaure pro- 
duzieren. Weiklanb 1901 Zeitschr. f. Biolog. 24 55. Vgi. auch Wetnland 1904 
Zeitschr. f. Biolog. 27 113. 


Die G arungserscheinungeii. — Atmiingsenzyme* ' 375 

Zellelosevergiiriiiig. Es' wurde gleichfails oben sclioa erwalmt^ 
daB manclie Buttersaiirebildner auch Polysaccharide, wie Starke iind 
.Zeilulose, angreifen.' Da Zellalose ein Hauptabfailprodukt der Pflanzen 
darsteilt, hat ihre, Verarbeitung durch MikroorgaBisiiieii ein ganz be- 
sonderes Interesse Zu den Bakterien, die dies leisten, gehort 
z. B. ein von Omelianski studierter Bazilliis von sehr' geringer 
Dicke (0,2 fx), der in einer Endanschwellung rnnde Sporen biidet, aber 
keine Blanfarbung mit Jod gibt. Er laBt sich in einer min eralischen 
Nahrlosnng, der Filtrierpapier ais Kohlenstoffquelle, ein Ammonsalz 
als N“QnelIe und Kreide zur Neutralisation der auftretenden Snare 
beigesetzt ist, unter den Bedingungen der Anaerobiose kultivieren. 
Die Zellulose wird erst durchscheinend, geht schlieBlich ganz in 
Losung iiber und wird in Essigsaure, Buttersaure, Spuren anderer 
Fettsauren, Kohlensaure und Wasserstoff zerlegt. 

So wird also die Zellulose, die in ungeheuren Massen von den 
hoheren Pflanzen erzeugt und, einmal gebildet, von ihnen nicht mehr 
ausgenutzt wird, wieder in den Stoffwechsel der Organismen herein- 
gezogen, und so kommen enorme Mengen von Kohlenstoff, die sonst 
brach liegen, in Humus, Torf, Kohle iibergehen wtirden, wieder im 
Lebensgetriebe zur Verwertung. (S. auch S. 311.) Und der genannte 
Bacillus ist nicht der einzige, der in diesem Sinne wirkt. Schon friih 
ist behauptet worden, daB aus Zellulose auch Methan hervorgehen 
konne, und das reichliche Vorkommen dieses Gases an Orten, wo 
viel Zellulose der Zerstdrung anheimfallt, spricht fiir die Eichtigkeit. 
Omelianski ist es gelungen, den Erreger dieser Methangnrimg der Zellu- 
lose in einem Bazillus zu finden, der deni eben beschriebenen ahnlich 
sieht, aber noch diinner und zarter konturiert ist. Er gedeiht in der 
gleichen Niihrldsung wie der Bazillus der Wasserstoffgarung, verglrt 
aber die Zellulose zu Essigsaure, Buttersaure, Kohlensaure und Methan. 

Es entfallen etwa 50 Proz. der G^rprodukte auf fliichtige Sauren, 
und von diesen entsteht die Essigsaure ungefahr in 9-fach groBerer 
Menge als die Buttersaure. 

In der Natur kommen die beiden Bazillen der Zellulosevergarung 
vielfach gleichzeitig vor, und es war sehr schwierig, sie zu isolieren. 
Solange aber diese Isolierung nicht ausgefuhrt war, traten auch in 
den Kulturen die Garprodukte beider Organismen auf, wobei bald 
der eine, bald der andere dominierte. Man wird vermuten durfen, 
daB die ungleichen Ergebnisse auch anderer Garungen vielfach auf der 
Verwendung unreiner Kulturen beruhen, und es ist darum OMELiANSias 
Arbeit ^^0 in methodologischer Hinsicht auBerordentlich wichtig. 

Neben dieser anaeroben Zellulosev'ergarung spielt in der Natur bakterieller 
Zelluloseabbau unter aeroben Bedingungen eine groBe Eolle. Zumal amerikanische 
Forscher haben eine groBe Zahl aerober, zeilulosezerstorender Bakterien beschrieben. 
dock sind ihre Angaben keineswegs ohne Widerspruch geblieben wir konnen 
hier auf Einzelheiten nicht eingehen, sondern verweisen auf die kurze Zusammen- 
fassung durch Lohkis^®^). Auch parasitische, auf Wasserpflanzen iebende Formen 
(Kugelbakterien) werden als Zellulosezerstorer angegeben Zu vergleichen sind 

129) Ueber Abhangigkeit der Zellulosezerstorung im Boden von der Boden- 
beschaffenheit vgl. Cheistensen 1910 Obi. Bakt. II 27 449, u. 1915 IS 1. 

130) Omelianski I9u2 zit. in Anm. 131; 1904 Cbl. Bakt. II 11 369. 

131) Omelianski 1902 Cbl. Bakt II 8 193. 

132) Omelianski 1913 Cbl. Bakt II 472. Peingsheim zit. in Anm. 136. 

133) 1923 Cbl. Bakt. II 58 430 (hier die Literatur). 

134) Meekee 1911 Cbl. Bakt. 11 578. 
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lerner die Befimde Geschbrs ei* besciireibt kugei- und stabchenfonnige Bak- 
terieo, die, gemeinschaftlich lebend, Zelluiose in geldfteten Kuituren abbaiien.. 
Mischkiilturen sind es auch, die Gkonewege beschreibt: In jN'ahriosungen, 
welcke Zelluiose und Nitrat enthalten, entwickeln sicii Bakterieovergeseilseliaftungeii, 
dereo Komponenten teilweise Zelluiose abbauen (Bact, ceiiare), wiihrend andere 
diese Betahigung nicht baben, sondern unter Verwertiing von Abbauprodukten der 
Zelluiose deiiitrifizieren (s. S. 371)*^^). 

Wiebtig ist die seit 3899 (Macfayen) bekannte Tatsacbe, dal^ aucb tbemio- 
pbile Bakterien (Kap. 19) belabigt sind zum Zeliuloseabbau Nacb Kroulik 
sollen sie teilweise aerob , teilweise anaerob sein. Die anaeroben bilden nacb 
JPringsheim ^*^^) auSer COg und JBL, nur Essig- und Ameisensaure, bemerkenswerter- 
weise aber keine Buttersaure, die bei den nicht tbermophilen auftritt. 

Prikosheim ist es auch gelungen, durcb geeignete Antiseptika die fermen- 
tative Tatigkeit dieser Organismen derart zu bemmen, daB die bydroiytiscben En- 
zyme nicht gestort warden. Es zeigte sich, dal3 die Zelluiose zunachst durcb 
Zellulase in Zellobiose, diese durcb Zeilobiase in d-Glukose gespaiten wird. Brirsgt 
man Kuituren tnermophiler Zellulosezersetzer aiis 55 in 20% so bort das Wacbs- 
tum aub die Enzyme arbeiten weiter, und Zellobiose sowie Glukose, die sonst so- 
fort weiter verarbeitet werden, biiiifen sich an. Kombiniert man Antiseptika mit 
recbt boher Teraperatur (67®), so wird die Zeilobiase geschadigt, nicht die Zellulase, 
so daiS sich nun Zellobiose als einziges Spaltungsprodukt ansammelt. Beacbtens- 
wert ist es, da6 man beim Abbau der Zelluiose durcb Bakteriengemiscbe wie sonst 
so baufig.Acetaldebyd als Zwisehenprodukt abfangen kann, und zwar sowobl bei 
Verwendung thermophiler als aucb anderer Zelluiose vergarer 

Die kritisehe Durcharbeitung des bakteriellen Zeliiiloseabbaues mit Hilfe von 
Keinkulturen ist aucb beute noch eine der dringendsten Aufgaben der Bakterio- 
logie. Eein kuituren scheinen fast nie vorgelegen zu baben, selbst die Reinbeit der 
Kuituren Omelianskis wird bezweifelt. — Ob Zelluiose vergiirer in geliifteten Miscb- 
kulturen wirklicb aerob sind oder durcb ihre Begleiter vor Saiierstoffzutritt ge- 
schiitzt werden, lafit sich nur mit Hilfe von Reinkultiiren entscbeiden, wie spater 
nocb gezeigt wird. Ob umgekehrt aerobe Zeilulosebakterien in Vergeseilscbaftung 
mit denifcrifizierenden, die ihnen 0^ aus den Nitraten zur Verfiigung steilec, aucb 
bei LuftabscbluS gedeihen konnen,'‘ersebeint sebr zweifelbaft 

Neben der Zelluiose gehbren die Pektine (S. 9) zu den Stoffenj. 
die die pflanzliche Zellmembran aufbauen. Aucb sie werden von der 
Pflanze nicht wieder aufgelbst. sondern verbleiben in den abfallenden 
Slattern, Zweigen, um dann am Boden oder im Wasser von be- 
stimmten Mikroorganismen ausgenutzt zn werden. Wir verdanken 
Winogradsky, BEirRENS^^^j sowie anderen Forscliern den Nachweis, 
dafi viele aerobe und anaerobe Bakterien, damn ter auch Buttersaure- 
bakterien, die „Pektinvergarung“ in der Natur ausfiihren. Aucb 
manche Mucorarten losen die Pektine auf. — Diese Pektinlosung spielt 
in der Praxis der Hanf- und Flachsbereitung eine Rolle, da die Iso- 
lierung der Fasern dieser Pflanzen erst nacb vorliergeliender Pektin- 
vergarung, d. h. nacb Losung der Mittellamellen moglich ist 

135) 3922 Faserforscb. 2 28. 

136) 1921 Eef. Obi. Bakt. II 53 414;. — Ob es denitrifizierende Bakterien gibt, 
die selbst Zelluiose angreifen, scbeint zweifelhaft VgL die Diskussioo zwisuhen 
Etppel 1919 Angew. Hot. 1 78, und H. Pringsheim 1920 ebenda 2 217. 

137) Ueber Zelluloseabbau durcb Strablenpilze s. MIitterlbun 1913 Diss. 
Leipzig. Krainsky 1914 Cbl, Bakt. II 41 296. 

138) Pringsheik 1912 Zeitschr. f, pbysioL Ghemie 78 266; 1913 Cbl Bakt. 
II 38 513. Kroulxk 1913 ebenda 36 339. 

139) Neubeeg 1923 Naturwiss. 11 657. Zum Abfangen bei Tbermopbilen 
diente Bimedon (B. 354). 

140) Rtppee u. Pringsheim zit. Anm. 136. 

141) Winogradsky 1895 Gompt, rend. 121 742. Behrens 1902 Cbl. Bakt. 11 
8 114. 

142) VgL Lafar Mykologle 3’ 269. Tobler u. Carbone 1923 Faserforscb. 

2 163 u. 170 (Eoste durcb Bac. felsineus). Etjschmann 1923 Toblers Biicberei 
d. Faserforscb. 1. Leipzig. (Jeber Bntstebung von Methylalkobol bei der Ver~ 
garung von Pektin vgi. LiPPMANN 1920 Biocbem. Zeitschr. 106 236. 
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Aiiielsens^ttrevergarEiig. So, wie der bei der AlkoliolgarEng der' Hefe ent- 
staodene Aikohol durch andere Organismen weiterverarbeitet wird, so sehen wir 
aueh, daS die Frodukte der anderen Garungen durcb spezitiscbe Organismen aiis- 
gebeutet .werden. Von der Verwertung stark reduzierter Stoffe wie, H^ 8 , NH^, 

GB 4 wird im nachsten Kapitel zu sprechen sein. In welcher Weise die Biittefsaure 
abgebaut wird, scbeint nicbt naher untersucht zn sein (S. 304 Anna. 29); dagegen 
bat nos Omelianski mit der anaeroben Zersetzung der Ameisensanre bekannt 
gemacbt. Sie erfolgt bei Verwendung des Kalksalzes nacb der Eormel: 

Oa(CHO,), 4- H 2 O GaCO, + CO, -f 2 H, 

Der Organismus dieser Garung. das Bacterium formicicum, vermag also die 
denkbar einfachste organiscbe Verbindung auszuniitzen, aber es braucht daneben 
Pepton. Dagegen kann es die nabestebenden Fettsauren nicht verwerten, wobl 
aber eine Reihe von Zuckern und Zuckerafkoholen. Aus Mannit und Dulcit ent- 
stand in Omeliaitskis Knlfcuren neben CO, und H,: Aethylaikobol, Essigsiiure, 
Ameisensanre und namentlicb Milchsaure, eventuell auch Bernsteinsaure. — Wir 
fiigen binzu, daB aucb fiir das Gljzerin banfig eine Vergarung festgestellt werden 
konnte. 

Wir kommen zur VerarlbeitiiTig N-lialtiger orgaiiiselier Stolfe 
durch Garung. Die Pflanze wirtschaftet mit dem Stickstoff baus- 
halterisch. Nur wenn ihnen ausschlieBlich stickstoffreiche Stoffe zur 
Verfiigung stehen, scheiden Pilze Stickstoff in Form von Ammoniak 
aus. Dagegen finden wir in den Exkreten der Tiere stets Stickstoff^ 
und vor alien Dingen der Urin enthait solchen reichlich in Form von 
Harnstoff, Harnsaure und Hippursaure. An deren Dmwandlung sind 
wieder Mikroorganismen in mafigebender Weise beteiligt. Am be- 
kanntesten ist die Umwandlung des Harnstoffes in kohlensaures Am- 
moniak, ein Vorgang, der als 5, Hams toff vergilrung^^ bezeichnet wird: 

G0(NH,)2 + 2 H3O + 14 Kal. 

Somit handelt es sick urn eine Wasseraufnahmej abnlich wie bei 
vielen Enzymwirkungen. Da der Energiegewinn bei diesem ProzeB 
nur gering ist, hat die Ammoniakbiidung vielleicht mehr die Be- 
deutung, &s Substrat alkalisch zu machen und damit andere Orga- 
nismen auszuschlieBen. Freilich sind auch die Drobakterien nicht 
sehr resistent gegen Ammoniak. Die meisten sind aerob, einige 
wenige anaerob Bemerkenswert ist es, daB der Harnstoff den 
TJrobakterien im allgemeinen nicht als 0-Quelle dient, sie konnen 
also mit ihm allein gar nicht auskommen er kann nur ihren 
N-Bedarf decken. In bezug auf den C-Bedarf verhalten sich die 
einzelnen Formen verschieden: die bescheidensten Anspriiche machen 
solche, die mit Essigsaure oder Oxals^ure auskommen, diese bilden 
aber nur wenig kohlensaures Ammoniak; schon mehr Ammoniak 
lassen dann solche Formen entstehen, die in Weinsaure, noch mehr 
solche, die in Aepfelsaure gedeihen; die starkste Ammoniakbiidung 
findet sich bei Urobacillus Pasteurii und TJrococcus ureae, die Fleisch- 
bouillon als 0-Quelle beanspruchen, dann aber bei spurenweiser Ein- 
saat 10—12 g Harnstoff in 100 g Flussigkeit in wenigen Tagen 
vollstandig zum Verschwinden bringen. Ueber den EinfluB von 

148) OMBLiANSKi 1904 ObL Bakt. XI 11 177. Ueber Denitrifikation bei Zu- 
fubr von Formiaten und Salpeter s. GeOnbweoe 1922 Ref. Cbl. Bakt. II SU 140. 

144} Reuse, Mikrobiologie S. 597. 

145) GEinmoEE 1917 Cbl. Bakt. II 47 245. ■ ^ 

146) Beijerikck 1901 Cbl. Bakt. II 7 . SB, Ausnahmen bei Cheistensen 
1910 Cbl Bakt. 27 336. 
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Humusstoffeu auf die Haxnstoffvergarung bericlitet Ghkistensen“<'). 
Die Dachste Ursache ftir die Bildung des Ammoniaks liegt in einem 
Enzym, der Urease “’)• “ Harnsaure entsteht ebenfalls 

Ammoniak; Hippursaure wird in Benzoesdure und GlykokoII, das 
dann weiter verarbeitet wird, zerlegt 

Ein anderes stickstoffhaltiges Produkt, das eine grobe Verbreitung 
iffi Tierreich besitzt, aber aucb bei Pilzen vorkonamt, ist das Cliitiii 
(S. 9). Man^^®) hat einen Spaltpilz isoliert, der diesen sehr wider- 
standsfahigen Kbrper abzubauen vermag. 

Besonderes Interesse beansprucht endlich die Verganuig der 
EhreifibSrpci’, die beim Absterben aller Lebewesen den Mikroorga- 
nismen zur Ausniitzung uberlassen werden. Die Art und Weise ihres 
Abbaues^O vollzieht sich zunachst iiberall folgendermafien: Sie zer- 
fallen in Aminosauren, ahnlich wie wir das bei der Keimung gesehen 
haben; aus diesen wird Ammoniak abgespalten, und die restierenden 
Sauren werden durch abwechselnde Oxydationen und Reduktionen in 
immer einfachere KQrper tibergefuhrt ; schliefilicli findet sich Wasser- 
stoff, Methan, Kohlensaure, freier Stickstoff und das schon genannte 
Ammoniak. Da aber im Eiweifi auch S und eventuell P enthalten ist, 
so treten Schwefelwasserstoff und Phosphorwasserstoff (oder Phosphor- 
saure) zu diesen Endprodukten hinzu. An der Bildung dieser Stoffe 
Sind zahllose aerobe und anaerobe Bakterien und Piize beteiligt, und 
es entstehen dabei vielfach, namentiich aus den aromatischen Amino- 
sauren, hSchst charakteristische Zwischenprodukte, von denen am be- 
kanntesten Indol und Skatol sind. Gerade diese und andere dbel- 
riechende Stoffe sind charakteristisch fUr die Vergarung der Eiweifi- 
korper, die im gewShnlichen Eeben als „Faulnis“ bezeichnet wird. 
Wir haben keine Veranlassung, naher auf diese einzugehen: die 
Hauptsache ist, zu konstatieren, dab schlieblich N-freie und N-haltige 
organische Substanz in einfache anorganische Verbindungen ver- 
wandelt werden, die dann teils direkt, teils erst nach Eingreifen der 
in den nachsten Kapitein zu besprechenden Organismen wieder als 
Nahrstoffe far die autotrophe grUne Pflanze dienen. 


147) Beijbeinck zit. in Anna. 146. 

148) Abbau der Harnsaure: Liebeet 1910 Bot. Ubl. 114 Hlil. Stai’I’ 1920 
Cbl. Bakt. 11 51 1. 

149) Vgl. hieriiber und fiber die Morphologie der Urobakterien : MitjUBL in 
Lafae, Mykologie 3 71. Stapp zit. in Anm. 148. Viehovee 1919 Cbl. Bakt II 
39 209 (bier weitere Literatur). Ueber die Verbreitung der Urobakterien s. DtrGOEEi 
1915 Naturwiss. Woehenschr. 14 305. 

150) Benecke 1905 Bot. Ztg. 63 227. Folpmers 1921 t'hem. Weekbl. 
18 219. 

161) Vgl. Hahjst u. Spieckeemaiw in Lafar, Mykologie 3 85. Ehi, mGER 
1907 Ergebn. d. Physiol. 6 29. H. Peingsheim 1913 Hdwb. d. Naturwiss. 4 534. 
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1 7. Kapitel. 

Oxydation von Sohwefelwasserstoff, Wasserstoff, 
Methan und Ammoniak durch Bakterien. Kohlen- 
saureassimilation ohne Licht und ChlorophylP). 

Im letzten Kapitel haben wir Prozesse kennen gelernt, durcb die 
Scbwefelwasserstoff entsteht; so die Sulfatrediiktion und die Faulnis 
von EiweiB. Andere Vorgange in der Natur fiiliren ebenfalls znm 
Auftreten von H^S. Nun wissen wir aber, daB dieser Stoff zur Ge- 
winnung des Scbwefels fiir die hdberen Pfianzen ungeeignet ist, da 
diese Sulfate verwerten. Es erbebt sicb also die Frage, ob es in der 
Natur keine biologischen Vorgange gibt, durcli die aus K^S wieder 
Sulfate gebildet werden. Dies geschiebt in der Tat durcb gewisse 
Bakterien, die wir Seliwef el bakterien nennen. 

Als ersten Typus der Schwefelbakterien besprecben wir die 
Gattung Beggiatoa (Big. 48 die man als eine farblose Oscillaria 

cliarakterisieren kann, in 

deren Protoplasma reich- 'S A ^ 

licbe Ablagerungen von |Sj pi f i fyj,( 

Scbwefelkdrncben oder m H fw4\ r-’ 

-tropfchen gef unden wer- m H H jb ^1 

den. Scbon die Existenz ^ H ji f ^jl 

so groBer Mengen reinen M olJ - K ] /^ \ 

Scbwefels in den Zellen \m ra H 

legt die Vermutung nabe, a ^ c ^ ^ 

daB er eine besondere ‘ ^ , 

RnllA im T pKpn Hipqpq Eig. 48, a~e Beggiatoafaden mit verschiedenem 
Kolle im Leben dieses gebwefelgebalt; nacb Winooradsky. Vergr. 1000. 

Organismus spiele, und ^^g Fischbr, Vorles. iiber Bakterien, 2. Aufl 
eingehende UntersucllUll- rf Zelle von Beggiatoa mirabilis naeh Hinze. 
gen haben das bestatigt. Vergr. 750. 

Nachdem man lange Zeit 

Beggiatoa fur die Ursacbe der Scbwefelwasserstoff b i 1 d u n g gebalten 
hatte, ist von Hoppe-Seyles der Beweis erbracbt worden, daB Beg- 
giatoa vielmebr den Schwefel durch Oxydation (Debydrierung) 
des Scb wefelwasserstoffes gewinnt (H^S 4- 0 H^O 4- S); 
Winogradsky'^) bat in einer klassiscben Arbeit diesen 'Vorgang naber 
verfolgt und seine Bedeutung fiir den Organismus klargelegt. 

Beggiatoa kommt uberall im Schlamm von Salz- und Sttfiwasser 
vor, wenn das GewSsser oder der Boden eine gentigende Menge von 
Sulfaten fiihrt. Diese Sulfate spielen aber fflr sie nur insofern eine 
Rolle, als sie anderen Organismen das Material fflr Scbwefelwasser- 
stoff bildung liefern. Wenn also Scbwefelwasserstoff scbon in einem 
Gewasser vorbanden ist, so sind Sulfate ganz uberfldssig. Desbalb 
tritt Beggiatoa auch in den Schwefelquellen auf und wachst da sogar 
ganz besonders tippig. Winogradsky konnte nun beobachten, wie die 


1) r. TTCSTfK 1914 Naturwiss. 40 214. Winogeadsky 1922 Cbl. Bakt. II 57 1. 

2) Hoppe- Seylee 1886 Zeitschr. f. physiol. Chemie 10 201. 

S) WiNOGEADSKY 1887 Bofc. Ztg. 45 493. Ombuanski 1912 Hdwb. d. 
Naturwiss, 1 816. 
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Beggiatoen in einiger Entfernung von der Quelle alimahlicli in immer 
geringerer Menge vorkommen und wie ihr scklieBliches volliges Fehlen 
mit dem Verschwinden des Schwefelwasserstoffes aus dem Wasser 
zusammenfallt. 

Solcke Beobachtungen in der Natur lassen scbon die Wicbtigkeit 
des H 2 S fttr das Leben der Beggiatoa erkennen; genaueren Einbiick 
gewahren aber erst Kulturen. Bringt man eine kleine Menge Beg- 
giatoa auf den Objekttrager, bedeckt sie mit einem Deckglas und gibt 
ihr taglicb neues schwefelwasserstoffhaltiges Wasser (Winogkadsky 
verwandte ein natUrlicbes aus Bad Langenbrucken stammendes Wasser, 
dem nocb HgS zugesetzt war), so bleibt sie nicht nur am Leben, 
sondern vermehrt sich bald so stark, da6 man genOtigt ist, von Zeit 
zu Zeit durch Entfernung groBerer Massen fur die weitere Entwick- 
lung des Restes Platz zu schaffen. Mit einer solchen in gutem 
Wachstum befindlicben Mikrokultur lassen sich nun die folgenden 
entscheidenden Versuche ausfuhren: 

1. Die Kultur wird mit Schwefelwasserstoff wasser versehen, das 
durch Stehen an der Luft seines Schwefelwasserstoffes beraubt ist. 
Die Beggiatoen verlieren bald ihren Schwefel, urn keinen mehr zu 
bilden ; sie gehen allmahlich zugrunde. 

2. Wird dagegen der Kultur das gleiche Wasser mit Zusatz von 
H 2 S dargeboten, so entwickelt sie sich wie bisher lebhaft weiter. 

Der wesentliche Unterschied zwischen den beiden Kulturen ist 
aber das Fehlen bzw. die Gegenwart des Schwefelwasserstoffes, und 
daraus folgt, dafi dieser Stoff den Beggiatoen unentbehrlich ist, und 
dafi sie aus ihm den Schwefel ihres Zellinhaltes bilden. Da das nur 
durch Dehydrierung moglich ist, verlangt Beggiatoa auch die Gegen- 
wart von Sauerstoff als H-rAkzeptor, doch macht sie in bezug auf 
dieses Element ganz besondere Anspriiche: ein Zuviel ist ihr ebenso 
unangenehm wie ein Zuwenig. Am einfachsten ist es, wenn man den 
Organismus selbst fur das richtige MaB von Sauerstoff sorgen laBt; 
da Beggiatoa eine frei bewegliche Form ist, so kann sie sich die 
optimaie Konzentration des Sauerstoffes aufsuchen (S. 369), wenn 
ihr vom Rande des Deckglases bis zur Mitte alle Abstufungen von 
Sauerstoffspannungen geboten werden. LaBt man einen mit Deckglas 
bedeckten Tropfen verdttnnten Scbwefelwasserstoffwassers ohne 
Beggiatoen in der feuchten Kammer stehen, so vollzieht sich nach 
einigen Stunden die Bildung von SchwefelkSrnchen unter dem EinfluB 
der Luft nur etwa auf eine Entfernung von 1 mm vom Rande aus,. 
wahrend die zentrale Partie lange unoxydiert bleibt, vorausgesetzQ 
daB man durch Qftere Erneuerung der Flussigkeit deren Schwefel- 
wasserstoffgehalt auf ungefahr der gleichen HOhe halt. Setzt man 
nun unter das Deckglas eine kraftige Flocke von Beggiatoa, so sieht 
man die Faden bald nach dem Rande hinwandern und dort in einer 
Entfernung von 1 mm einen dicken, weiBen Saum bilden. Die Beg- 
giatoa vermeidet also die Peripherie des Tropfens, wo lebhafter Zutritt 
des Sauerstoffes stattfindet, ebenso wie die zentralen sauerstofffreien 
Partien, weicht aber, wenn man die Erneuerung der FlUssigkeit unter- 
laBt, mit dem allmahlichen Verbrauch des Schwefelwasserstoffes immer 
tiefer nach dem Zentrum des Prdparates. Wenn ein Beggiatoafaden 
das Optimum der Sauerstoffspannung aufgefunden hat, so kann er 
durch gerinp Ortsveranderungen bald in eine H^S-reiche Zone ge- 
langen, wo tlberwiegend die Aufnahme dieses Gases erfolgt, bald aucli 
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"wieder in eine:-. solclie' Region, wo die ■ Dehydrierung desselben statt- 
finden kann. 

Das Verkalten der Beggiatoa in . der Natmy stimmt mit dem 
der mikroskopisclien Knitur liberein. Sie sucht sich eine Region 
optimaler Sauerstoffspannung auf, lebt also in der Schwefelqnelie an 
den flacben, vom Wasser nur liberflossenen Stellen und vermeidet die 
tieferen Bassins. Dabei spielt freilich nicbt nur der Sauerstoff, sondern 
aucii der Schwefelwasserstoff eine Rolle, denn aucii von ihm vermag 
sie nur eine bestimmte, nicbt gerade hohe Konzentration zu ertragen. 

Aber Beggiatoa sam melt nicbt nur Schwefel in ibren Zellen an, 
sondern lost ibn aucb wieder auf, und beide Prozesse gehen immer 
gleichzeitig von statten, wenn man das aucb nicbt direkt erkennen 
kann. Denn ein Verscbwinden des Scbwefels laBt sich nur dann 
nacbweisen, wenn man seine Neubildung durcb Entziebung des 
Scbwefelwasserstoffes verbindert. Die Mengen von Scbwefel, die 
dann verscbwinden, sind grofi. Als Winogradsky einer gesunden 
Kultur alle 2—3 Stunden an einem Tag neues H 2 S-baltiges Wasser 
zufiibrte, waren die Faden am Abend mit Scbwefel tiberfullt (Pig. 48 a), 
und als dann die H 2 S-Zufubr aufborte, losten sie in 12—15 Stunden 
diese Scbwefelmassen fast vbllig auf; Fig. 48 stellt den Faden nacb 
24-stundigem Verweilen obne HgS dar; die Fig. 48 6 ’ ist 48 Stunden 
spater der gleicben Kultur entnommen. Nacb Winogradskys Scbatzung 
verbraucbt das Protoplasma einer Zelle pro Tag das Vierfache Oder 
mebr seines Gewicbtes an Scbwefel. Schon diese Quantitaten lassen 
es als unmdglicb erscbeinen, daB der Scbwefel zum Aufbau des Ei- 
weiBes oder iiberbaupt zur Syntbese irgendwelcber Substanzen ver- 
braucbt wird, denn das Wacbstum der Beggiatoen ist ein verbaltnis- 
maBig langsames. In der Tat laBt sich aucb nacbweisen, daB der 
Schwefel ein ganz anderes Scbicksal erfabrt: er wird in der Zelle 
weiter oxydiert, und die gebildete Scbwefelsaure zersetzt offenbar 
scbon innerbalb der Zelle die aus dem Wasser stammenden Karbonate 
und tritt etwa als Gips in die Kuiturflussigkeit zuriick. Beggiatoa 
oxydiert also H 2 S zu H 2 SO 4 und lagert das Zwischenprodukt Scbwefel 
als transitoriscben Reservestoff ab. Es muBe demnacb bei Beschran- 
kung des H^S-Zutrittes, bei Darreichung recbt verdunnter Losungen, 
gelingen, diese Bakterien zu kultivieren, obne daB es in ihrem Zell- 
innern zu einer Anbaufung von Schwefel zu kommen braucbt. — 
Gerade wie die S-Bildung aus H 2 S, so verlauft die SO^-Bildung aus S 
aucb obne Zutun der Bakterie; wabrend aber der erstere ProzeB in 
den Zellen von Beggiatoa annabernd mit derselben Energie sich zu 
vollzieben scbeint wie im Wasser, hat der Organismus offenbar Mittel, 
die Scbwefelsaurebildung sebr zu bescbleunigen (Enzyme?). 

Der geschilderte OxydationsprozeB, welcber, wie gesagt, fiir das 
Leben der Beggiatoen unbedingt notwendig ist, ist ein fur diesen 
Organismus charakteristiscber Vorgang, der bei weitem der Mehrzabl 
der Lebewesen fehlt. Es ist aber nicbt die einzige Eigen tumlicbkeit 
dieser merkwiirdigen Pflanze. Beggiatoa besitzt weder Chlorophyll 
nocb einen anderen verwandten Farbstoff, der die Vermutung auf- 
kom'men lassen kdnnte, sie sei autotroph : man hat sie aucb friiber fur 
beterotropb gehalten. In den Kulturen Winogradskys, in denen leb- 
bafte Vermehrung eintrat, war aber; Langenbriickener Mineralwasser 
die einzige Nahrung, die ihr geboten wurde, und dieses enthalt an 
Stickstoff nur Spuren von NHg tind HNO 3 und von organischen Sub- 
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stanzen nur 0,0006 Proz. Diese genQgten aber, urn Leben und Wachs- 
tum zu Tinterhalten, obwohl sie auch in qualitativer Hinsicht nicbt so 
sind, daB man ihnen einen besonderen Nahrwert zutrauen wurde. 
Nach der Untersucbung von Fkesenius sollen sie wenigstens teilweise 
aus Ameisen- und Propionsaure bestehen. Und als Winogradsicy 
Losungen anwandte, die Zucker, Pepton, Asparagin entbielten, konnte 
er die Beggiatoen nie so gut wie in Langenbruckener Wasser kulti- 
vieren, meistens gingen sie sogar unter solchen Umstanden rasch 
zugrunde. 

Winogradsky war es nicbt gelungen, Beggiatoa in Reinkultur 
zu erhalten. Keel^) aber konnte zeigen, dafi diese Bakterie in rein 
mineralischer Nahrlosung gedeibt, wenn ibr in dieser Karbonate 
des Ca Oder Mg geboten und wenn in der Luft GOo, KgS und O., in 
ganz bestimmten Mengen zur Verfflgung gestellt werden. Organiscbe 
Verbindungen, solchen Reinkulturen zugesetzt, erwiesen sicb zwar 
nicbt als scbadlich, aber docb als gleichgultig. Daraus folgt, daB 
Beggiatoa autotroph ist. Sie verarbeitet die GOg der Luft oder 
der Bikarbonate und kannohne diese nicbt leben. Dam it lernen 
wir einen Organismus kennen, der, obne Gblorophyli 
zu besitzen, CO 2 assimiliert und der diese Syntbese 
unabhangig vom^Licht ausfabrt. Da wir nun bei den typi- 
schen Autotrophen das Licht als Energiequelle fur die Syntbese 
nStig fanden, werden wir uns bier bei Beggiatoa nacb einer anderen 
Energiequelle umsehen mbssen und diese in der Oxydation des 
Scbwefel wasserstoff es finden. Damit soli nicbt gesagt sein, daB 
diese Oxydation ausschlieBlich die Bedeutung hat, Energie fiir 
die Syntbese organischer Substanz zu liefern; es ist wohl mOglicb. 
daB sie tiberbaupt die Atmung ersetzt, denn es erscheint wabrschein- 
licb, daB die Beggiatoen keine organischen Substanzen veratmen. 

Aufier Beggiatoa kennen wir noch eine groSe Zahl von Bakterien, die sicii 
dieser Form physiologisch anschiieiien **). Von Interesse sind namentlich Jegunows 
B eobachtungen " liber die Bewegungen der von ibm studierten Formen. .In bohem 
GefaS gehaiten, sammeln sie sich in einer gewissen Entfernung von der Fiiissigkeits- 
oberflache an, und machen von dieser Stelle aus fontanenartige Aiisstrahlungen in 
die Tiefe der Fliisslgkeit. Es bewegen sich die einzelnen Zeilen in der Mitte der 
Fontane abwarts und beladen sich dabei mit Schwefel; dann kehren sie auf der 
AuiSenseite des Strahles nach oben zuriick und oxydieren dort den Schwefel weiter. 
Die Geschwindigkeit der Bewegung ist ansehniich; sie legen den ganzen Weg in 
5 Minuten zuriick. 

Eine Gruppe von Bchwefelbakterien mit anderen Eligenschaften hat jS’atha.n- 
soHN®) im Golf von Neapel entdeckt, und BErJERTNCiv hat gezeigt, dad ahn- 
liche Organismen auch in anderen Meeren sowie im Sub wasser nieht fehlen. Die 
von Nathais'SOHN' beobachteten Formen oxydieren Thiosulfate zu Sulfaten und 
Tetrathionaten entsprechend der Formel: 

3 Na^B^O, 4-50 = 2 Na^SO, 4- Na,8,0, 


4) Keil 1912 Beitr. z. Biol 11 335. 

5) WiNOGRABSKy zit. in Anm. 3. Keil zit. in Anm. 4 191)5 

Obi. Bakt. II 14 769. Hinze 1903 Ber. Bot. Ges. 21 309, u. 1913 U 189. Jpaaiyow 
nach Omelianso in Lafar, Mykologie 3 214. Molisch 1912 Obi Bakt. II 33 55. 
Lauterborn 1907 Ber. Bot. Ges. 25 338, Nabson 1913 Bull. jard. bot. 13 106 
(„Oxalithen“ in S-Bakterien). West u. Griffiths 1913 Ann. of Bot. 27 83. Bersa 
1920 Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien, math.-nat. Kl 12^> I 231. Kolkwitz J918 Ber. 
Bot. Ges. 36 218 (OaGO.> in S-Bakterien). 

6) ISTathansohn 1902 Mitt. d. ZooL Station ISTeapel 15 655. 

7) Beijeeh^ok: 1903 Cbl Bakt. II 11 593. •— Mach Jacobsen (1912 Fol 
microb. 1 487) zit. nach Trahtweik, kann Thiobact. thioparum auch freien S 
oxydieren. 
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Bine Scliwefelaussclieidung tritf auch Iiier ein, aber sie geht nic]it,in n er- 
haib®)_des Organismus von statten und ist vielleiciit auch. ihrer Batstehung nach 
nicht direkt abhangig yon ihm. — Auf Agargalierte,' dieiiiit Meerwasser + NayS^O,j 
hergesteilt ist, lassen sieh diese Organismen kultivieren und isolieren. Bin Znmtz 
von orgaoischen Substanzen niitzt ihnen niehts, macht vor ailem das TMosulfat 
nicht entbehrlich. Daraus rniissen wir schlieBen, daS auch diese Formen autotroph 
sind, und in der Tat hat KATHAiNrsoH]sr eine dauernde Vermehrung des Trocken- 
gewichtes bei blofier Gegenwart von GOg beobachtet. 

Wahrend diese Formen notwendig den Sauerstoff der Luft zur Oxydation des 
Thiosuifats bedurfen, hat Beijerinck^) ein denitrifizierendes Thiobacterium ent- 
deckt. Eine Form, die diesem nahe steht, ist dann von Lieske'^) untersncht 
worden. Die Reinkulturen dieser Kurzstabchen konnten in sauerstofffreiem Eaum 
zum Wachstum gebraeht werden. Bin Zusatz von organiseher Substanz schadigte 
sie nicht, wurde aber auch nicht ausgenutzt. AIs Kohlenstoffquelle kommt die 
Kohlensaure der Karbonate und Bikarbonate in Betracht und als Energiequelle fur 
deren Assimilation dient die Oxydation von Schwefel wasserstoff, Schwefei, unter- 
schwefiigsaurem und unterschwelelsaurem Natrium, die samtiich zu Sulfaten oxydiert 
werden. Den Sauerstoff entnimmt auch dieser Organismus Nitraten, die zu 
freiem Stickstoff reduziert werden, und, wie Gehri^^tg '®) fand, nicht durch Sulfate 
ersetzt werden konnen. 

SchlieSlich beschrieb TRAUTWEm*^) ein Thiosulfat zu Sulfat, Dithionat 
Oder Tetrathionat ohne Ausscheidung von freiem S oxydierendes „Thionsaure- 
bakterium“ ; die Oxydation ist an die Bedingung 
gekniipft, dai der 0.,-Druck nicht unter des 
Druckes in der Atmosphare sinkt. Das pH-Optimum 
liegt bei 9 bis 8; bei 3,5 findet keine Oxydation 
mehr statt. Bietet man dieser fur gewohnlich so- 
mit aeroben Form Nitrate, so kann sie auch auf 
Kosten des aus diesen durch Denitrifikation von 
ihr frei gemachten Sauerstoffes anaerob leben. 

Ferner ist bemerkenswert, daS dieser Spaltpilz, 
im Gegensatz zu den an deren bekan nten S-Bak- 
terien, bei Zufuhr von organischen O-Verbindungen 
auch heterotroph leben kann. 

Brenister ‘-) versuchte, bei Kulturversuchen 
mit Bacterium thioparum das Sulfid durch Belenid 
zu ersetzen, doch ohne Brfolg, aber er stiejS dabei 
auf interessante Bakterien, die zwar heterotroph 
wie andere gewohnliche Spaltpilze auch leben 
konnen, aber, falls ihnen Seienit Oder andere 
leicht reduzierbare Stoffe geboten werden, nicht 
den freien Luftsauerstoff, sondern den Sauerstoff aus diesen Stoffen als Wasserstoff- 
akzeptor bei ihren Oxydationsprozessen ausniitzen. Als C- Quelle dienen ihnen dabei 
Aikohole; weniger gut ist Zucker, unbrauchbar z. B. Fepton. Auch Befahigung zur 
sauerstofflosen Dehydrierung ist den Formen eigen, deon Belenit kann z. B. durch 
Methylenbiau ersetzt werden. Wird Natriumselenit und gleichzeitig Natriumselenid 
geboten, so soil ein exothermer Vorgang, durch den diese Stoffe in NaOH und Se 
iibergefuhrt werden, Energie spenden und eine Ersparnis an C-Quelle zur Folge haben. 
Der interessante Spaltpilz — Micrococcus seienicus ~ verdieut genaueres Studium. 

8) Auch GiCKLHORif (1. c.) beschreibt Schwefelbakterien, die S extracellular, 
vielleicht infolge von Verarbeitung von K.,S, ablagern. Vgl. noch jACOBSEi^r 1914 
Fol. microb, 3 155. — Waksman 1922 Ref. im Col. Bakt. II 53 141. (Hier u. a. 
Angaben iiber aiiffallende Baureresistenz mancher Arten ; vgl. auch die in Anm. 11 
zitierte Literatur.) 

9) Lieske 1912 Ber. Bot. Ges. 30 (12). Ausfiihrlich in Sitzungsber. Heidelberg. 
Akad. 1912 Abt. 6. 

10) 1915 Cbl. Bakt. II 42 402. (Auch Angaben iiber Vorkommen im Acker- 
boden.) 

11) 1921 Cbl. Bakt. II 53 513. Vgl noch Duggeli 1920 Ref. ebenda 51 
396. — Lockett 1914 Froc. Roy. Soe. 87 441. — Ueber den sog. Lipman- Frozen, 
der darauf beruht, daiS dem Boden zugegebener Schwefei durch Bakterien in 
.H2SO4 iibergefiihrt wird, die dann Phosphate aufscLIieiSt und Kulturpflanzen zu- 
ganglich macht, s. Lipman u. Mitarbeiter 1921 Soil sc. 12 475, u. Jofpe 1923 
Boil sc. 15 9 u. 41. 

12) 1917 Jahrb. wiss. Bot 57 95. 
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Fig. 49. a Chromatium Okenii. 
Vergr. 900. b Lamproeystis 
roseo-persicina. Vergr. 500. 
Aus Fischer, Vorlesungen iiber 
Bakterien. 


384 ' 1'^- Kapitel. 

An die farblosen Schwefelbakterien schliefit sich ein ganzes Heer 
von Purpurlbakterien 1®*) an, so genannt nacb dem roten Farbstoff in 
ihren Zellen, der bei der nicht seltenen massenliaften Ansammlung 
dieser Organismen im siiBen, salzigen und Brackwasser oft scbon dem 
bloBen Ange auffallt. 

Dieser Farbstoff, der den Zellenleib gleichmafiig durchtrankt, ist 
ebensowenig wie das Chlorophyll einheitlich, er besteht vielmehr aus 
dem sog. Bakteriochlorin, von unbekannter Zusammensetzung, und 
dem Bakterioery thrin , das in zweierlei Modifikationen vorkommt 
und wohl ein Karotinoid ist. Das Bakteriochlorin, das tibrigens 
seinerseits vielleicht auch nicht einheitlich ist, zeigt im Spektrum 
Absorption bei D, ferner Endabsorption im Eot und Violett; das 
Erythrin absorbiert im Grtin und Blau. Der Gesamtfarbstoff, wie er 
in der lebenden Zelle vorliegt, absorbiert auBerdem im Infrarot etwa 
von X = 950 bis 750 p-p.. 

Wenn wir nun diese Bakterien im AnschluB an die Schwefel- 
bakterien behandeln, so ist das deshalb gerechtfertigt, weil eine Gruppe 
der Purpurbakterien, die Thiorhodaceen, ganz ebenso wie Beggiatoa, 
Schwefel ftihrt und offenbar auch ganz denselben Stoffwechsel hat, 
d. h. sie leben autotroph, indem sie die Energie zur Assimilation der 
Kohlensdure durch Oxydation von Schwefeiwasserstoff gewinnen. 
Was fur eine Bedeutung' hat nun aber ihr Farbstoff? Da mUssen 
wir vorausschicken, daB die Purpurbakterien, anders wie Beggiatoa, 
stark H 2 S-haltiges Wasser aufsuchen, und auch durch konzentrierte 
H.^S-LOsungen nicht geschadigt werden, und daB sie ferner, fails sie 
beweglich sind, sich dem Licht zu bewegen und sich stets im Licht 
•entwickein, wobei sie gegeniiber dem ganzen Spektralbezirk zwischen 
X — 950 bis 360 [xp. empfindiich sind. 

Da sie in konzentrierten Ldsungen von HjS leben, hatte Wino- 
•GRADSKY angenommen, daB sie stets in Gesellschaft mit sogenannten 
grttnen Bakterien i*) leben mttBten, die mit einem wie Chlorophyll 
funktionierenden Farbstoff versehen, am Licht Sauerstoff ausscheiden, 
und die roten S-Bakterien sollten dann diese Spuren von 0, abfangen 
und zur Oxydation des HjS verwerten. In der Tat konnte der ge- 
nannte Forscher die roten Bakterien nur dann zur Entwickiung 
bringen, wenn er sie in Gesellschaft mit grunen Bakterien zog, die 
auch in natura ihre steten Begleiter sind. Engel.maxn aber hatte, 
gestdtzt auf seine fruher geschilderte Bakterienmethode, angenommen, 
daB die roten Schwefelbakterien, dank ihrem roten Farbstoff, unter 
Mitwirkung des Lichtes KohlensSure zeriegen und sich so selbst den 
zur Oxydation des H.>S nOtigen Og verschaffen kbnnen; und diese 
Auffassung, die das Bakteriopurpurin dem Chlorophyll an die Seite 
stellt, wird auch von Buder^’), dem wir neuerdings die energiscliste 
Forderung der Physiologic der Purpurbakterien verdanken, vertreten. 
Er weist besonders darauf hin, daB die KohlensSurezerlegung am Licht 


13) Zusammenfassung bei Btjdee 1920 Naturwissenscb. S 261. Ders. 1939 
Jahrb. wiss. Bot, 68. 

14) 1888 Beitr. z. Morph, u. Phye. d. Pflanzen. I. SehwefelbakterieD. Leipzig. 

15) Lauteeboer 1915 Verb. nat.-hist.-ined. Ver. Heidelberg IS 395. Metznbe 
zit. 8. 181. 

16) 1888 Pflugbes Arch, 42 183. 

17) 1915 Jahrb. wies. Bot. 56 529, u. 1919 68 525 (hier auch Kulturmethodenj. 
Hkene 1914 New Phytol. IS 1. 
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iiier weniger auf einen Gewinn von organisclier Snbstaiiz als auf 
Gewinn von freiem Sauerstoff abziele, der dann alsbaid im Stoff- 
wecbsel wieder zur Oxydation des H^S Verwendiing fiiide. In der 
Tat konnte Molisch mit den verscMedensten Metboden keine 
Sanerstoffentwicklung durch die Purpurbakterien am Licht nacb- 
weisen, was mit dieser Auffassung im Einklang steht. Eine kraftige 
Stiitze gewinnt die ENOELMANNSclie Ansicht von der CUorophyil- 
funktion des Bakteriopurpurins dadurch, dafi bewegliche Purpur- 
bakterien im' Mikrospektrum sick an den Stellen ansammeln, wo ihr 
Farbstoff absorbiert, also in erster Linie im Infrarot, sodann anch an 
den Stellen, wo im sicbtbaren Spektrum Absorptionsstreifen liegen^*’)- 
Selir interessant sind Buders Ausfiihrungen iiber die Oekologie dieser 
Formen: Die Absorptionskurve des Bakteriopurpurins ist der des 
Chlorophylls gegenlaufig, und das kann die Bedeutung haben, dafi 
Purpurbakterien, die im flachen Wasser haufig unter den Watten 
griiner Algen Oder unter anderen griinen Wasserpflanzen leben, dann 
dort die Strahlen aiisnutzen kSnnen, die von jenen noch durchgelassen 
werden. So nutzen sie, falls sie, wie iiblich, in nicht zu tiefem Wasser 
leben, zumal auch die infrarote Strahlung aus. In groBeren Tiefen 
konnen sie nur dann gedeihen, wenn tiber ihnen keine anderen Ge- 
wachse leben, und in diesem Falle wird die Absorption des blau- 
violetten Lichtes durch ihren Farbstoff fiir sie von Bedeutung sein. 

Ein kurzes Wort noch iiber die Athiorhodaceen die auch bei reichlichster 
Zufuhr von keinen 8 in ihren Zellen ablagern. Im Gegensatz zu den Thio- 
rhodaceen, die man bisher nie in Reinkultur gezogen hat, wurde einer ihrer Ver- 
treter, Spirillum rubrum, schon 1887 von Esmarch rein^eziichtet. Spater kultb 
vierte dann Molisch eine gauze Zahl und zeigte, dafi sie alle heterotroph leben 
und auf Pepton oder andere Zersetzungsprodukte von Proteinen angewiesen sind. 
Auch sie bevorzugen hell erleuchtete, sauerstofffreie Standorte, und die Funktion 
ihres Farbstoffes ist offenbar ganz dieselbe wie bei den Thiorhodaceen ; nur fehlt 
ihnen die Beflihigung, Schwef el wasserstoff zu oxydieren. 

MtriftkJitioii. Wir wenden uns jetzt der Besprechung der Nitri- 
fikationsbakterien zu, denen die Aufgabe zuMlt, das in der Natur 
entstehende Ammoniak zu salpetriger Saure und Saipetersaure zu 
oxydieren. 

Dieser unter dem Namen Nitrifikation bekannte, in vieieii natur- 
lichen und tiberall im Ackerboden nachgewiesene Vorgang ist frtiher 
fiir eine Oxydation durch anorganische Mittel gehalten worden. Die 
Beobachtungen von Schlossing und Muntz iiber die Abhangigkeit 
der Nitrifikation von auBeren Umstanden, ihre Beeinfiussung durch 
die Temperatur und Anaesthetika, konnten dann aber nur unter der 
Annahme der Mitwirkung niederer Organismen erklart werden. Von 
dieser Erkenntnis bis zur Isolierung der maBgebenden Bakterien war 
aber noch ein waiter Weg. Viele Autoren versuchten mit Hiife der 
(iblichen bakteriologischen Methoden (N^hrgelatine) die Nitrifikations- 
bakterien aus dem Boden zu isolieren; nicht selten konnten sie auch 
bestimmte Bakterien rein ziichten, denen sie ein Nitrifikationsver- 


18) 1907 Die Purpurbakterien. Jena. Eingehend lafit sich Budbk (1919) iiber 
die Frage der Og-Entwickiung aus (zii in Anm. 17). 

19) Buder 1919 zit. in Anm. 17, 

20) Molisch Anm. 18. — Ueber Vorkommen von CaCOg in gewissen Purpur- 
bakterien vgl. Gicklhorn 1921 Ber. Bot Ges. 39 312. 

21) SCHLOSSING u. Muntz 1877—79 Compt. rend. 81 301; 85 1018; 86 892; 
89 891, 1074. 

Benecke u. J ost, Pflanssenphysiologie. Bd. I, 
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mogen zuschrieben. Allein die Nitrifikation bewegte sicli dabei in 
so bescheidenen Grenzen, dafi der Verdacht nicht zu unterdrucken 
war, es handle sich beim Auftreten der Nitratreaktion in den Kultnren 
weniger um eine bakterielle Tatigkeit als nm eine Absorption von 
hTitraten aus der Lnft®-). 

Fortschritte auf diesem Gebiete haben die Arbeiten von Heraeus -■'! 
und HijpPE’^'') gebracht, die behaupteten, dafi die Nitrifikationsbakterien 
imstande seien, aus Kohlensaure organische Substanz aufzubauen, so- 
dann die Verbffentlichungen von Warington und Franklanb -®) ; das 
Verdienst aber, die Physiologie der Nitrobakterien in ihren Funda- 
inentalpunkten aufgeklart und damit eine der wichtigsten Ent- 
deckungen auf dem Gebiete der Physiologie gemacht zu haben, 
gebuhrt S. Winogradskv ;^«), dessen Darstellung wir im wesentlichen 
folgen. 

Durch die Erfahrungen, die dieser Forscher an den Schwefel- 
bakterien gemacht hatte, war er in vortrefflicher Weise fur das 
Studium der Nitrifikationsbakterien ausgerustet. Schon beim Studium 
jener hatten die Isolierungs- und Kulturmethoden der handwerks- 
mafiigen Bakteriologie vollkommen versagt. Sollten nicht auch die 
Miherfolge bei den Nitrifikationsbakterien dadurch veranlaBt sein. 
dafi diese ganz spezifische Anspriiche machen und nicht nach der 
Schablone behandelt werden kSnnen? 

Nachdem schon Beobachtungen von HeraivUs die weuig giinstige 
Wirkung organischer Substanzen ergeben hatten, ging Wixogradskv 
von dem Gedanken aus, es konnten die Nitrobakterien vielleicht durch 
sog. gute organische Nahrstoffe geschadigt werden, und deshalb ver- 
siichte er ihre Kultur zunachst in einer Flussigkeit, die neben den 
nStigen Mineralstoffen nur Kaliumtartrat als 0-Quelle und Ghlor- 
ammonium zur Deckung des Stickstoffbedarfes und als Nitrifikations- 
material enthielt. Wurde eine derartige Flussigkeit mit kleinen 
Spuren eines Bodens infiziert, in dem Nitrifikation stattfand, so 
blieb das gewiinschte Resultat aus, auch nachdem allerlei Ver- 
anderungen in der Konzentration der Nahrlbsung etc. vorgenommen 
worden waren. Als er aber das Kaliumtartrat weglieB, war der 
Erfolg im hochsten Grade ttberraschend : es trat sofort eine intensive 
Nitrifikation ein, und damit war der Weg fur weitere Studien ge- 
wiesen. Nachdem sich noch die forderliche Wirkung eines Kar- 
bonates der Erdalkalien gezeigt hatte, wurde folgende Nahrlbsung 


verwendet: 

Wasser des Zurichsees . 

. . 1000 g 


Ammoniumsulfat .... 



Kaliumphosphat .... 



Basisches Mg-Karbonat . 

. .5-10„- 


a ) Baumakn 1888 Versuchsstat. 35 217. 

23) 1886 Zeitschr. f. flyg. 1 193. 

24) 1887 Biol. Obi. 7 701 ; 1905 Internat. bot. Kongr. Wien, Krgebnisse S. 192. 
25 WARraoTON 1888 Cbl. Bakt. 6 498. G. u. B. Frankland 1889 Zeitschr. 

f. Hyg. 6 373. 

26) WiNOGEADSKV 1890—91 Beoherehes sur les organismes de la nitrification. 
Ann. Inst. Pasteur. 1890 4 213; 4 257 ; 4 760. 1891 6 92 ; 5 577. 

27) Neuere Rezepte bei LShnis 1920 Landwirtsch Bakt. Praktikum, Berlin. 
Oder Koch 1922 Mikrobiol. Praktikum, Berlin. Lohnis empfabl zuerst den Er- 
-satz des basischen Mg-Karbonats durch CaCO,„ um Verluste an NH, durch die 
alkalische Eeaktion der LQsung zu verhindern. 
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Wiirde diese Losung nacli der Sterilisation init einem minimaleii 
TmpfcheE einer aiteren gieicben Euitur geimpft, so trat im Laufe 
von wenigeii Tageii eine . starke Eeaktion auf Salpeter eiii, nnd in 
14 Tagen war die ganze im Xolbchen enthaitene Ammoniakmenge 
verschwimden, wabrend nicbt geimpfte Kontrollosungen in der gieicben 
Zeit kaum eine Veranderung erkennen lieBen. In einer solcben Kuitnr 
waren nnn aber nocb viele andere Mikroorganismen anzutreffen, deren 
Zabi durcb mehrfacbe Uebertragung in neiie, gleicb zusammengesetzte 
Nabrlosimg zwar abnahm, scbliefiiicb aber auf diesem Wege nicbt 
mehr einznschranken war. Es fanden sicb in dem diinnen Scbleier, 
der auf der Fliissigkeit sicbtbar war, and in weichem Winogradsky 
die vermutlich sebr sauerstoffbegierigen Nitrifikationserreger sucbte, 
nocb ftinf Organismen. Alle warden untersucht, keiner von ibnen 
war der Urbeber der Nitrifikation. Dieser wurde aber scbliefiiicb 
an einer anderen Stelle der Kultur, namlicb auf dem aus Magnesium- 
karbonat bestebenden Bodensatz, in Gestalt einer Bakterienzoogloea 
gefunden, die aus ursprunglicb beweglichen und kurze Zeit in der 
Fliissigkeit scbwarmenden, ovalen Bakterien bervorgebt. 

Im Verlauf seiner Studien bemerkte Winogradsky bald, dafi die 
Nitrifikation bedeutend gefordert wird, wenn man das Ammoniak 
nur in kleiner Menge zusetzt und sofort nacb Verbraucb ersetzt. 
Dementsprecbend setzte er seinen Kulturen stets nur 0,04—0,1 g 
Ammonsulfat auf einmal zu und konnte dann betracbtlicbe Nitrifi- 
kationsresuitate erzielen. Eine Kultur z. B. oxydierte in 37 Tagen 
860 mg, eine andere in 30 Tagen 930 mg Ammonsulfat; das macbt 
im Durcbscbnitt pro Tag 4,93 mg bzw. 6,6 mg nitrifizierten Stick- 
stoffes. Was aber in diesen Kulturen auffiel, das war, dafi nicbt 
die ganze Menge des nitrifizierten Stickstoffes in Nitrat umge- 
wandelt, sondern immer ein Teil, und zwar eine wecbselnde 
Menge, in Nitrit iibergefuhrt wurde. Auch die Feanklands batten 
in ibren Kulturen Nitritbildung beobachtet Winogradsky war an- 
fangs geneigt, die Nitritbildung als eine Folge ungiinstiger Kultur- 
bedingungen zu betrachten, und versucbte namentlicb den Luftziitritt 
zu steigern, indem er grofiere, aber fiacbere Fliissigkeitsscbicbten an- 
wandte als bisber. In der Tat erzielte er, als eine Kultur, die bisber 
pro Tag 9 mg N nitrifiziert batte, eine mebr als 4mal vergrofierte 
Oberflacbe erhielt, eine sebr bedeutende Zunabme der Nitrifikation 
auf 22,7 mg N pro Tag. Im iibrigen aber trat der erwartete Effekt 
durcbaus nicbt ein, denn statt einer Abnabme trat sogar eine Zu- 
nabme der Nitrite ein. Somit muBte die Ursache der Nitrat- bzw. 
Nitritbildung eine tiefere sein, und es gelang Winogradsky bald fest- 
zustellen, dafi immer zuerst die Bildung des Nitrites eintritt und 
meist erst nacb dem Verscbwinden des Ammoniaks die weitere Oxy- 
dation des Nitrites zu Nitrat erfolgt 

Nun war die Frage zu beantworten, ist es ein und derselbe 
Organismus, der die Nitrit- und die Nitratbildung besorgt, Oder ist 
ein bestimmter Organismus der Nitritbildner, ein anderer der Nitrat- 
bildner? 

Dafi die letztere Moglicbkeit zutrifft, wurde scbon durcb gewisse 
Erfabrungen wahrscbeinlicb; wenn n^mlich im Stadium der lebbaftesten 
Nitritbildung aus einer Kultur Tochterkulturen angelegt warden, so 


28) G. u. P. Frankland 1890 Phil. Transactions B 181 107. 
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land in diesen nur Nitritbildung statt. Offenbar liatte ein gliickiiclier 
Zufall nur den Nitritbildner in die neue Kuitur gebracht. Im Ver- 
lauf seiner Studien bat nun WraoGEADSK'r wirklich den Beweis er- 
bracbt, dafi es zweierlei Nitrifikationsbakterien gibt, solche, die nur 
als Nitritbildner, andere, die nur als Nitratbildner funktionieren. 
Beide halten an ihrer spezifischen Tatigkeit dauernd fest und be- 
dtirfen zu deren Ausubung, die einen Ammoniak, die anderen Nitrit; 
irgendwelche andere stickstoffbaltige Substanzen, wie Harnstoff, 
Asparagin, EiweiB etc.®), kSnnen nicht nitrifiziert werden, und der 
Nitratbildner kann auch z. B. weder phosphorige noch scbweflige 
Saure oxydieren 

Ueber die Morphologic dieser Organismen mtissen wenige Be- 
merkungen gentigen"). Der Nitritbildner ist in europdischen Landern 
anscheinend derselbe, ein ovales, zeitweise bewegliches Bakterium 
(Fig. 50 a). Ihm stehen die aus Java und anderen_ auBereuropaischen 
Landern gewonnenen Formen recht nahe (Fig. 50 b); in Anierika 
warden auch Kokkenformen gefunden ®'^). Die Nitratbakterien sind, 

soweit sie studiert worden sind, dtinne 
Stabchen (Fig. 50 c). 

Die Nitrit- und die Nitratbildner 
machen in bezug auf die Stickstoff- 
verbindung, die sie oxydieren kdnnen, 
wie wir gesehen haben, verschiedene 
Anspriiche; bezUglich des Kohlenstoffes 
verhalten sie sich gleich. Beide ver- 
langen durchaus keinen organisch ge- 
bundenen Kohlenstoff, ja sie werden 
sogar von solchem geschadigt. Aus 
welcher Verbindung decken sie also 
ihren C-Bedarf? An seine ersten Ver- 
suche, in denen einfache MinerallSsungen 
ohne organische Zutaten zur Verwendung 
kamen, schloB Winookadsks bald solche an, in denen alle verwendeten 
Materialien , KulturgefSBe wie Kuiturfliissigkeiten , auf das sorg- 
faltigste von organischen Verunreinigungen befreit waren, und in 
denen auch das Eindringen solcher Stoffe aus der Luft verhindert 
wurde. Die Nitrifikationsbakterien oxydierten in diesen LOsungen 
den Stickstoff und wuchsen so betrachtlich, daB die Zunahme ihrer 
organischen Substanz direkt quantitativ bestimmt werden konnte. So 
fand WiNOGEADSKY in vier Kulturen im Laufe von etwa 3 Monaten 
zwischen 15 und 26 mg organisch gebundenen C. Die bei der Inipfung 
mit Nitrobakterien eingefuhrte Quantitat organischen Kohlenstoffes 
war dabei unmeBbar klein; die ganze angefuhrte Menge i.st demnach 
in der Kuitur entstanden. 

So ist also eine zwar sehr geringe, aber docli absolut siclier 
konstatierte Zunahme der organischen Substanz erfolgt, die nur auf 
Kosten der Kohlensaure entstanden sein kann. Und als Quelle der 
KohlensSure kommt die Kohlensaure, die aus der Luft in die Nahr- 


Fig. 50. Salpeterbakterien. 
a Nitritbakterien von Zurich. 
b Nitritbakterien von Java. 

Nitratbakterien von Quito. 
Vergr. 1000. Aus Fische.r, Yor- 
lesungen iiber Bakterien, 2. Aufl. 


29) Omeliakski 1899 CbL Bakt. II § 473. 

30) Omeliansxci 1902 Obi Bakt. II 9 63. 

31) WmooEADSKY 1892 Arch. sc. bioL F€‘tersbourg i. 

32) Vgl. auch Bois’Am 1919 Bot, Gaz. 68 194. 
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iosung ^diffundiert, oder ihr ais Bikarbonat ziigef'ligt wird^ in Be- 
tracht’^^). 

Die quantitativen Analysen WmoG.R.ADSK'¥S haben also bewiesen, 
was scbon von Hehaeus and Huppe beliauptet worden war, daB die 
Nitrifikationsbakterien imstande siiid, aus Koliien-- 
sanre organiscbe Substanz aufzubanen; sie sind also wie 
die chloropliyllfulirenden Pfianzen antotroplie Organ is men. 
Anders als die griine Pflanze assimilieren die Nitrifikationsbakterien 
die Kohlensanre ancb in konstanter Finsternis, wenn 
ihnen nnr Ammoniak bzw. Nitrit znr Verfiigung stelit, die sie mit 
Hiife des Sauerstoffes oxydieren kdnnen. Es leuclitet ein, daB die 
bei derOxydation desAmmoniaks gewonnene Energie 
liier die Stelle der Licbtenergiebei den griinen Pfianzen 
einnimmt, und darum ist ancb begreiflicli, daB Winogradsky ein 
bestimmtes Verlialtnis zwischen der gebildeten organisclien Substanz 
und dem verbrannten Ammoniak auffand: im Mittel muBte namlich 
zum Aufbau von 1 mg organisch gebundenen Kolilenstoffes 35,4 mg 
Stickstoff verbrannt werden. 

Diese Angaben Winogradskys datieren noch aus der Zeit, als er 
die Verschiedenlieiten der Nitrit- und Nitratbildner nickt kannte, sie 
bezielien sick also auf deren Gesamttatigkeit. Fortschritte bringen 
Meyerhofs eingehende Untersucbungen: In seinen Reinkulturen 
des Nitritbildners wurden unter gunstigen Bedingungen, d. h. starker 
Durcbltiftung'^^), passender Aziditat und Konzentration der Nahrlosung, 
in 24 Stunden bis zu 4 g Ammoniumsulfat in Nitrit tibergefiihrt; Eein- 
kulturen des Nitratbildners oxydierten in derselben Zeit 4—5 g 
Nitrit zu Nitrat pro Liter Nahrlbsung. Die Oxydationskraft ist 
natiirlicli von mannigfachen Nebenumst^nden, so von der Menge des 
Brennmateriales, von der Ansammlung der Reaktionsprodukte usw. 
abMngig. — Die Ausbeute in den Reinkulturen des Nitratbildners 
war eine derartige, daB auf 135 g oxydierten Stickstoff 1 g Eohlen- 
stoff assimiliert wurde. Die kalorimetrisch festgestellte Warme- 
entwicklung der Kulturen ergab, daB auBer der Oxydation des Nitrites 
und der Reduktion der Kohlensanre keine energetisch in Betracht 
kommenden Reaktionen in der Nahrlosung sich zeigten. Es war also 
keine Veratmung organischer Stoffe nacliweisbar. 

Welches das erste Assimilationsprodukt ist, weiB man nicht. Es ist ja nicht 
notig, daB der ProzeB sich in der gleichen Weise vollzieht wie bei den griinen 
POanzen, d. h. daB die CO.^ unter Abspaltung von 0., verarbeitet wird. Wino- 
gradsky glaubte sogar ein entseheidendes Argument gegen diese Moglichkeit zu 
haben. Er sagte sich, wenn bei der Assimilation Sauerstoff frei wiirde, so miiBte 

33) OoDLEWSKi 1895 Anzeiger Akad. Krakau. Winogradsky 1904/06 in 
JLafars Handb. d. techn, MykoL 3 162 u. 173. Meyerhof 1916 Pflugers Arch. 
164 353, u. m 229, 1917 160 240. 

34) Diese ist sehr wichtig, weil die Atmung der Nitrifikationsbakterien offenbar 
starker als die gewohnliche Atmung anderer Pfianzen (S. 342) von der Sauerstoff- 
konzentration abhangt und schon durch verhaltnismaBig geringfiigige Verminde- 
rung gebremst wird. — Auch die Aziditat ist wichtig. Ihr Optimum Iiegt fiir die 
Atmung des Nitritbildners bei pn 8,4 —8,8, fiir die des Nitratbildners bei 8,3 — 9,3; 
auf die Abhangigkeit von der richtigen Wasserstoffzahl ist es zuruckzufuhren, daB 
ein Zusatz von Karbonat, das sich mit dem C0.2-Druck der Atmosphare ins Gleich- 
gewicht setzt, fiir das gute Gelingen der Kulturen von Bedeutung ist. Etwas 
andere Zahlen geben Gaarder u. Hagem (1922 Bef. Cbl. Bakt. II 57 129) an: 
Fiir den Nitritbildner solien Minimum, Optimum, Maximum liegen bei p^r 7, 7,8, 8,6; 
fiir den Nitratbildner bei 6,5, 7,1, 7,8. 
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er die Nitrifikation unteriialteii konnen, gerade so gut wie die AtinuQg der gr linen 
Pflanze durcli den bei der Assimilation trei werdenden Sanersioff eiiiiogliebt wird. 
Dabei bpriicksicbtigt aber WmOGEADSKY nicht das quantitative Verbaltiiis zwiscben 
IST-Oxydation and C- Assimilation' bei den Nitrobakterien, ■ das ja total anders aiis> 
failt als' das Verhaltnis zwiscben Atmnng nnd Assimilation . bei der grit nen Pflanze; 
bei den Nitrobakterien wiirde der im Assimilationsprozei gebildete Saiierstoff bei 
weitem nicht zur Deckung der Nitrifikation ansreichen, bei eliier griinen Pflanze 
dagegen liefert die Assimilation viel mehr Sauerstoff als in der Atmnng verbraiieht 
werden kanii. Also moglich ware auch bei den Nitrifikationsbakterien die Ab- 
spaltung des Sauerstoffes aus der Kohlensanre nnd die Bildung von Kohiehydraten, 
nnd dafiir sprecben entschieden bestimmte Befnnde Mf.yerhofs. Nach Wmo- 
GRADSKY konnte sieh aber anch aus der Vereinignng von CO^ nnd NH,^ direkt 
Harnstoff bilden, nnd aus diesem die weiteren organischeii Substaiizen der Nitri- 
fikationsbakterien entstehen. Ihr Verhalten zii Harnstoff spricht aber nicht fhr 
diese Hypothese. 

Die Bildung organischer Substanz aus Kohlensiiure ist nicht der letzte 
Punkt, der uns an den Nitrifikationsbakterien interessiert. Von Wichtigkeit ist 
auch ihr Verhalten zii solchen organischen Substanzeo die ihnen von au3en 
geboten werden. Winogradsky und Omeliakski haben in eingehenderer Weise 
die Wirkung organischer Substanzen untersucht: ihre Besoltate sind in folgender 
Tabelle zusammengefa3t: 


Nitritbildner , Nitratbiidner 


Glukose 

. 0,025 -0,05 

'.0,2 

0,05 

0,2 -0,S 

Pepton 

. 0,(t25 

■ 0,2.. 

0,8 

1,25 

Asparagin 

0,025 

0,3 ' . 

0,005 

0,5 -1,0 

Glyzerin 

>0,2 

— 

0,05 

>1,0 

Harnstoff 

>0,2 

/ — 

0,5 

> i,(» 

Es.sigsaures Natrium . 

0,5. 

> 1,5 

1,5 

3,0 

Buttersaures Natrium . 

.. ■ 0,5 

> 1 jO 

0,5 

l,l‘ 

Fleischbriihe .... 

10,0 

20-40 

10,0 

liO,0 

Ammoniak 

. . ■ — ■ 

■ — 

o;ooo5 

0,01 


In jeder ersten Koiumne si'ud die sehwachsteo Dosen (in Proz.| angegeben, 
die die Entwicklung schon hemmen, in jeder zweiten Koiumne die sehwachsten 
Dosen, die sie vollig aufheben Das Zelchen > bedeutet: „mehr*^, aber verm utlich 
nicht viel mehr als die folgende ZahL Mao sieht, daS die organischen Substaozea 
durchaus nicht gleichgiiltig fur die Nitrifikationsbakterien sind, dnii vielmehr manche 
geradezu als Antiseptika wirken. Ihre Wirkiing steht vieifach der von KarboLsanre 
auf die gewohniichen Bakterien nicht nach. Die Nitrifikationsbakterien sind hier- 
nacb viel extremer autotroph als die griinen Pflanzen; denn diese sind doeli 
wenigstens fakultativ heterotroph und konnen mit von aufien zugefiihrter organischer 
Substanz wirtschaften. Man sollte freilieh glauben, daB Aehnliehes auch bei den 
Nitrifikationsbakterien erreiehbar sei, wenn einmal ihr crstes Assimilationsprodukr 
bekannt ist. 

Das Nitritbakterium ist, wie die eben wiedergegebene Tabelle zeigt, in seiner 
Atmungstatigkeit gegen viele organische Substanzen, zumal stiekstoffhaltige. wn*e 
Pepton, Fleischbriihe usw., empfindlicher als das Nitratbakterinm. Besonders auf- 
faiiend ist, wie Meyerhof findet, seine fabelhafte Empfindiichkeit gegen bestimmte 
Aminokorper (Giianidin u. a.), die giftiger wirken als BlausHiire. Andererseits ist 
das Nitratbakterinm von einer geradezu erstaiinlichen Empfindiichkeit gegen 
freies*'^^) Ammoniak, — Gegeniiber dem Zueker sind beide Bakterien offenbar 
etwa gleieh empfindlich, durch diesen wird aber nach MEyERHOF nicht sowohl die 
Atmung als vielmehr das Wachstum g*"hemmt: Beim Nitritbildner wird z. B. die 
Atmung noch nicht durch 0,2 Mol. Zueker beeintrachtlgt, aber das Wachstum 
schon durch 0,001 Mol. gehemmt, und ahnliche Zahlen gelten fiir das Nitrat- 
bakterium. Gegen giftige Schwermetalle ist der Nitritbildner empfindlicher, und 
auch durch Narkotika (Urethan) wird seine Atmung abnorm stark gehemmt •"). 


35) Ueber immer wiederkehrende Versuche, Nitrifikationsbakterien in gewdhn- 
liche Faulnisbakterien iiberzufuhren* s. z. B. Beijerinck 1019 FoL mierobioL 

36) LOhnis Anm. 40. Meyerhof Anm. 33. 

37) Niiheres im Original Bort auch Angaben iiber die Wirkung von An- 
imd Kationen auf die Nitrifikation, sowie iiber antagonistisehe Baizwirkungen (Mg 
entgiftet Alkali usl). 
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111 der Natur finden im gut durchliifteteE Erdbodeii Nitrit- und 
Nitratbildung fast immer gleichzeitig statt. So groBe Mengen freies 
Ammoniak, daB dadurcli die Nitratbildung unterdruckt wllrde, sind 
eben offenbar nur ausnahmsweise vorhanden Eine allzu reiciiliclie 
Ansammlung von organischer- Substanz (Exkremente von Tieren, 
N-liaitige Abbauprodukte von EiweiBkorpern) im Boden ■ .mufi, wie 
aus den oben mitgeteilten Tatsachen liervorgebt, diegesamte Nitrifikation 
hemmen oder gar unmogiicb machen, und das ist von Bedeutung fur 
die grtoen Pflanzen, weil andernfalls die gebildeten Nitrate vielleicbt 
niclit diesen, sondern denitrifizierenden Garun gserregern zum Opfer 
fielen. Geringe Mengen organiscber Stoffe aber, wie sie gemeiniglicli 
im Boden voriiegen, beeintracbtigen notorisch die Nitrifikation nicbt, 
sie konnen sogar fordernd wirken. . Nacb Coleman^'-''), dlirfte Zucker, 
falls in miiiimaler Menge geboten, nicht scliaden, sondern niitzen, und 
nacli MAKiriNOFE und anderen Forscbern wirkt Bodenextrakt, d. li. 
Humuskorpeiy giinstig auf die Nitrifikation, wenigstens dann, wenn 
gleichzeitig fiir gute Luftzufuhr gesorgt wird ^^d* 

An dieser Stelle sei noch liervorgehoben, daB die Nitrifikations- 
bakterien nicht blofi im Boden ihre Tatigkeit entfalten, wo ihnen 
durch die D tin gun g Ammoniak geliefert wird, sondern daB sie sich 
auch am Meeresboden vorfinden, wo Thomsen wenigstens die Nitrit- 
bildner verbreitet fand, die Nitratbildner aber nur in der Nahe der 
Kiiste nachgewiesen hat AuBerdem siedeln sich, wie schon Wino- 
gradsky festgestellt hat, die Nitrifikationsbakterien auch auf nacktem, 
kalkhaitigem Gestein an. Sie fuhren hier die geringen Mengen von 
gebundenem Stickstoff, die ihnen der Eegen aus der Luft mitbringt, 
in Salpetensliure liber, zersetzen aber auch den Kalk und machen da- 
durch den Felsboden fiir hohere Pflanzen zuganglich. So sind sie also 
die ersten Besiedler des Kalkfelsens, und es wird wenigstens durch 
die Nitratbildner unabhangig vom Licht und unabhangig von 
anderen Organismen organische Substanz gebildet Da Ammoniak 
wolil stets von Organismen abstammt, so gilt das fiir die Nitritbiidner 
nicht; den Nitratbildnern stehen ja aber die durch elektrische Ent- 
iadungen in der Luft gebildeten Nitritmengen zur Verfiigung. 

Wir wenden uns zu den Eiseiibakterieii. Winogradsky*^") wies 
nacln daB sie die in der Natur vorkommenden Eisenoxyduisalze auf- 

38) Boullangfr u, Massol hatten angenommen, dal^ die schadigende WirkuDg 

des Ammoniaks cur die Eatwicklung des Nitratbiidners treffe, wahrend die er- 
wachsenen Zellen viel weniger emptindlieh seien. 1903/4 Ann. Inst. Pasteur 17 
192 ; IS 180. , ’v . 

39) 1908 Cbi. Bakt. II 20 401. 

40) Makrinoff 1909 Cbl Bakt. II 24 415. Vgl. zu dieser Frage noch 
u. a. Lohnib 1904 Cbl. Bakt II 12 262 u. Niklewski 1910 ebenda 20 388. 

41) Barthel 1919 Cbl. Bakt II 49 382 und 1921 Ref. ebenda 54 141 (Abh. 
d. Nitrifikation vona pjj des Bodens). Gainey 1917 Soil sc. 3 399. Arnd 1919 
Cbl. Bakt II 49 1 (Nitrifikation in Moorboden). Hesselmann 1917 Medd. fr. 
Stat. Bkogsf. Stockholm (Nitrifikation in Waldboden). Lipman 1912 Cbl Bakt. IT 
33 305 (Biufiufi von Salzen auf Nitrifikation). Stewart 1918 ebenda 30 477 u. 
Hall 1921 Boil sc. 12 301 (Klima und Nitrifikation). Lemmeemann 1920 Cbl. 
Bakt II 50 33 (Jahreszeit und Nitrifikation). 

42) Thomsen 1907 Ber. Bot Ges. 25 16. Brandt 1915 Nova Acta Leop. 

100 56 und zit in Anm. 19 S. 236. j 

43) Winogradsky 1888 Bot Ztg. 46 261, u. 1922 zit. m Anm. 1. Mitjugend- 
friseher Energie betont hier der Altmeister der Erforsohung autotrophen Baktenen- 
lebens, da6 es nicht zulassig ist, jedea beliebige Bakterium, das Eisenoxyd speichert 
als Eisenbakterium zu bezeichnen. Nicht die Speicherung des Eisens in der Zell- 
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nehmen und intrazellular in Ox.yde iiberfiihren und auf diese Weise 
Energie gewinnen. Auch sie gehoren also zu den „Anorgox 3 'danten“. 
Er beobachtete, dafi sie das Oxyd wieder ausscheiden, und an einer 
ganz bestimmten Stelle, namlich in ihrer Scheide, abiagern, und dafi 
es in der Scheide nur dann gespeichert wird, wenn diese noch von 
lebenden Zellen erfiillt ist. Die WiNocEADSKYSchen Anschauungen 
wurden eine Zeitlang verlassen, als Molisch-“) gelehrt hatte, daB 
eine dieser Iformen, namlich Leptothrix ochracea, ein Saprophyt ist, der 
organische Substanz (Manganpepton) braucht, von Eisenoxydul aber 
ganz unabhangig ist; wohl oxydiert er es, wenn es ihm dargeboten 
wird und lagert es in den Scheiden ab; allein er soil keinen Nutzen 
von dieser Oxydation haben. Demgegenilber hat aber dann Lieske*^^) 
gezeigt, dafi in eisenoxydulhaltigen Gewassern Formen vorkommen, 
die sich genau so verlialten, wie Winogradsky angenommen hatte. 
Genauer untersucht hat er zunachst Spirophyllum tenue. Er konnte 
zeigen, dafi es nicht nur die Oxydation von Ferrosalzen notwendig 
zum Leben braucht, sondern dafi es auch die dabei gewonnene Energie 
benutzt, urn CO.^ zu assimilieren, dafi es also ein typischer autotropher 
Organismus ist." Gleiches gilt, wie derselbe Forscher spater zeigte, 
auch fiir Leptothrix, die ebenfalls in rein mineralischer Nahrlosung 
bei Zufuhr von Eisenoxydulsalzen als Energiequelle auf Kosten von 
Kohlensaure leben kann. Die Resultate Molischs, die dem zu wider- 
sprechen scheinen, sind damit zu erklaren, dafi Leptothrix kein obiigat- 
autotrophes Wesen ist, sondern auch heterotroph leben kann. Das 
Eisen kann, wie schon Molisch gezeigt hatte, im Stoffwechsel von 
Leptothrix durch Mangan ersetzt werden. — Neben diesen Bakterien 
kommen dann am gleichen Ort auch noch andere Organismen (Pilze, 
die zur Gattung Citromyces gehSren) vor, die wesentlich andere Eigen- 
schaften haben. Sie reduzieren Ferri- zu Ferrosalzen und arbeiten 
damit den echten Eisenbakterien in die Hand. Ob es sich bei der 
Reduktion des Eisens urn Sauerstoffgewinn handelt. weifi man noch 
nicht sicher. Es steht aber fest, dafi diese Pilze organische Substanzen 
zu ihrer Ernahrung beddrfen. 

Wasserstoffoxydierende Bakterien sind von Kaseree, Lebedefe 
und Nuvlewski studiert und von Rchland ***) eingehend untersucht 
worden. Niklewski hat 2 Formen in Reinkultur erhalten (Hydro- 
genomonas vitrea und flava), die einzeln nur bei beschranktem Sauer- 
stoffzutritt leben und dann Wasserstoff verbrennen konnen. Da- 
durch werden sie befahigt, COj zu assimilieren. V on den meisten 
autotrophen Bakterien unterscheiden sie sich durch ihre fakul- 
tative Hetero trophic; sie kSnnen namlich bei geeigneter organischer 
Ernahrung auch ohne Wasserstoff existieren, und die organischen 
Stoffe dienen dann sowohl ftir den Aufbau des Korpers als auch 

hiille, vielmehr die Aufnahme des OxyduJs in das Protoplasma. seine Oxydation 
im Innern und die Ausscheidung des Oxyds ist das mafigebende. — Auch gewisse 
Algen speichern Eisenoxyd in ihrer Zellwand Solche Bfsoheinungen haben keine 
ernahrungsphysiologische, hoohstens okologische Bedeutung; z. B. N.tiDiANK 191U 
Ark. f. Bot. 26 1. Cholodnyj 1922 Ber. Bot. Ges. 40 326. 

44) Molisch 1910 Die Eisenbakterien. Jena. 

45) Libske 1911 Jahrb. wiss. Bot. 49 91; ebenda 50 328; 1919 t%l. Bakt. 11 
49 413. 

46) KA.SBREE 1906 ObJ. Bakt. U 16 681 u. 709. Lebedeff 1909 Ber. Bot. 
Ges. 27 598. Niklewski 1910 Jahrb. wiss. Bot. 48 113, u. 1914 (^bl. Bakt. JI 40 
430. Buhland 1922 Ber. Bot. Ges. 40 180. 
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ftir den abbanenden Stoff weclisel. ■ — Eine weitere . Form, Hydro- 
genomonas agilis, vermag den ziir Hg-Oxydation erforderliclien Saier- 
stoff aiicb Nitraten zn entnehmen; noch eine andere rediiziert zn 
diesem Zwecke Sulfate. Ein anaerobes heterotropbes Leben, obne 
Wasserstoff ist all diesen Bakterien aucli dann nicht mdglich. wenn 
man ihnen Salpeter bietet; der aus diesem frei gemachte O 2 kann 
also laier niciit, wie bei der tiblichen Denitrifikation, zur Oxydation 
organischer Stoffe verwertet werden. Uebrigens gibt es aucli Wasser- 
stoff-oxydierende Bakterien, die nur bei Sauerstoffzutritt denitrifi- 
zieren konnen. 

Einen Fortschritt in diesen Fragen bringt Ruhland ^^^): Viele 
als heterotroph scbon lange bekannte und auch neu bescbriebene 
Bakterien, z. B. Bac. pycnoticus, vermogen die Energie des freien 
Wasserstoff es zur Kohlensaureassimilation auszunutzen. Dabei wird 
nicbt etwa zuerst die Kolilens^ure hydriert und dann das Hydrierungs- 
produkt verbrannt, vielmebr katalysieren die Bakterien die typiscbe 
Knallgasreaktion und gewinnen so die Energie zur Reduktion der 
Koblensdure. Hierbei wird Sauerstoff frei und alsbald wieder zur 
Verbrennung des Wasserstoffes mitverwendet. AuJBerdem unter- 
halten diese Bakterien eine typische Koblensaureatmung. Fur Hire 
Kohlensaureassimilation ist Eisen unbedingt erforderlicli (Ferro- 
bikarbonat), und zwar in grbJJerer Menge als fiir heterotrophes Lebeii. 
Vermutlicli bestelit, ganz ebenso wie bei den Chlorophyllpflanzen, der 
Uebergang der Kohlensaure in einen Akzeptor (s. S. 192) in einer 
„Eisenkatalyse an Oberflachen“, Denn je weniger Eisen zugefuhrt 
wird, um so geringere Mengen von Blausaure genugen, um die Assi- 
milation urn einen bestimmten Betrag lierabzusetzen. Auch andere 
Narkotika, z. B. Urethane, hemmen die Assimilation, diese aber, anders 
als die viel starker wirkende Blausaure, gemaB ihren Adsorptions- 
koeffizienten (S. 193). — Die Knallgasverarbeitung, deren Optimum 
bei schwach alkalischer Reaktion liegt, findet iibrigens nur bei Gegen- 
wart von Kohlensaure statt. 

Methaiiver gar ling. Bacterium methanicum ^^^), ein tiberall in 
Erdboden, Sumpfwasser usw. verbreitetes Kurzstabchen, ist auf die 
Oxydation von Methan eingestellt. Es gedeiht am besten bei Zufuhr 
von viel Methan, aber vermindertem Sauerstoffdruck, und kann auch 
durch andere organische Stoffe ernahrt werden. 

Endlich ist darauf hinzuweisen, daB Bakterien und Strahienpilze 
beschrieben worden sind, welche Kohlenoxyd verbrennen und sich so 
die notige Energie beschaffen^^). 

47) H. -f 0, H,0, ; 2 H O. 

48) SdrmGEN 1906 ObL Bakt. II 15 513 (Archives neerl. 11 30y). Kaseuer 
1906 Cbl. Bakt. II 16 681. Munz 1915 Dies, Halle. Ueber die chemische Seite 
der CH.-Oxydation s. Wieland 1912 Ber. Chem. Ges. 45 26 026. 

49) Kaserer 1906 Cbl. Bakt. IX 16 769. Lantzsch 1922 ObL Bakt. 57 309. 
Die Yerbrennung diirfte nach folgendem Schema verlaufen: 

CO + H..0 H^OOo (Ameisensaure) 

2 H^CO^ + 0,-> 2 CO 2 + 2 HgO (Wielaxd a. a. 0. S. 679). 
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Stickstoffbindting. Symbiose und Metabiose. Kreis- 
lauf des Kohlenstoffes tind des Stickstoffes. 

Wir liaben im 16. Kapitel gesehen, da6 unter dem EinfluB von 
Mikroorganismep freier Stickstoff aus Salpetersaure abgespalten 
werden kann. Da friiber Organismen, die den Stickstoff zu binden 
vermbgen, nicht bekannt waren, glaubte man, dafi fortgesetzte solclie 
Verluste an gebundenem Stickstoff schlieBlich die Existenz lebender 
Wesen auf der Erde unmoglich machen miiBten >). 

Sliekstofflbinduiig. Tatsacblicb ist aber scbon lange bekaimt, 
dab in gewissen Ackerboden eine mefibare Anreichenuig an gebundenem 
Stickstoff stattfindet, und bereits 1892 stellte BnsTiiivLOT-) fest, datV 
diese N-Bindung eine Leistung von Organismen sein miisse, da sie nacli 
Erwtrmung des Bodens auf 100” zum Stillstand kommt. Die ersten zu- 
verlassigen Studien iiber diese Bakterien verdanken wir Winoguadskv. 

Westogeadskv ■’) verwendete bei seinen Studien iiber die .stickstoff- 
bindenden Organismen eine Nahrlosung, die neben Glukose die iiblichen 

Mahrsalze entliielt, aber 
frei von alien Stickstoff- 
verbindungen war. Nacli- 
ift 31 Kulturflllssig- 

l| ^ ^ V keit ujjt etwas Acker- 

erde geimpft war, zeigte 
sich bald eine lebliafte 
Buttersauregarung, und 
es traten rundlicli-bocke- 
rige Bakterienzooglften 
auf. Wurde die Sdure 
neutralisiert, so ging die 
Garung weiter, bis der 
Zucker aufgebraucht war. DaB dabei, abgeselien von den Garprodukteu. 
die Fliissigkeit eine wesen tliche Veranderung erfahren batte. das 
zeigte sich daran, daB nach vollendeter Garung zunachst Pilze auf- 
traten, und daB sich schlieBlich, nachdem die Schimmel die Butter- 
saure verzehrt hatten, auch griine Algen einstellten. Alie diese Orga- 
nismen waren anfangs in der Flussigkeit nicht existenzfahig, weil e.s 
an gebundenem Stickstoff fehlte; ihr Auftreten nach der Garung 
machte daher schon die Gegenwart von gebundenem Stickstoff wahr- 
scheinlich, und die cliemische Analyse stellte sie sicher. 

Die mikroskopische Untersuchung ergab nun 2 Fadenbakterien 
und ein Clostridium (d. h. ein Bakterium, das bei der Sporenbildung 
spindelformig anschwillt). Leicht gelang es, die Fadenbakterien zu 
isolieren und zu kultivieren, denn sie zeigten sich als gewohniiche 
Saprophyten, die freilich in Beziehung auf Stickstoff auBerordentlich 
geringe Ansprtiche machen, aber nicht imstande sind, selbst Stickstoff 



Clostridium Pasteurianum. I. Vegetative 
2. Sporenhaltige Spindelstabchen. 3. Auf- 

4. Keimende 


gerissene Spindelstabehen mit Spoien 
sporen. (Nach Winogbadsky.) Aus Fischer, 
Vorlesungen iiber Bakterien, 2. Aufl. 


1) Vgl. Buitge 1889 Lehrbuch d. physiol. Chemie. 2. Anfl. S. 21. ijeipzig. 

2) Berthelot 1892 Gompt. rend. 115 669. 

3) Winogradsky 1895 Arch, des sciences biologiques St. Pfitersbourg 3. 
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zu bindeii; auch sind sie nicht die Ursacbe der Buttersauregarung. 
So konzentrierte sick das Interesse auf die dritte Form, das Clostri- 
dium Pasteurianum (Bac. amylobacter. Fig. 51), das wir schon kennen. 
Seine Jsolierung gelang, als man es im luftleeren Eaum auf Karotteu 
aussdete. Wurde es aber in Eeinkultur von diesem Substrat wieder 
in die ursprungliche stickstofffreie Nahrlosung gesetzt, so blieb Garung 
and Stickstoffbindung zunacbst aus. Beide aber traten sofort ein, 
wenn Winogradsky die zwei in der Zoogloea mit dem Clostridium 
vereinigten Bakterien beigab, oder wenn er den Sauerstoff ausschlob. 
Damit war die Bedeutung der Bakterien erkannt. Fur das Clostridium 
vermag Stickstoff zu binden. Es ist eine anaerobe Form und kann 
deshalb in Eeinkultur nur bei SauerstoffabschluB gedeihen. In der 
Natur aber kann es aucb in den durchliifteten oberen Partien des 
Ackerbodens leben, wenn die beiden anderen mit ihm vergesellschaf- 
teten oder auch andere aerobe Bakterien es vor der Wirkung des 
Sauerstoffes schutzen. Dabei haben diese beiden Bakterien keine 
spezifische Funktion zu erfiillen, sie konnen deshalb durch andere 
sauerstoffverzehrende Organismen, also z. B. durch Pilze, ersetzt 
werden. Dock wird nicht jeder beliebige Organismus in gleicher 
Weise geeignet sein, eine solche schiitzende Eolle zu spielen. Vor 
ailem muB der schiitzende Organismus zuerst in dem Kulturmedium 
mit seiner Tatigkeit beginnen, er mufi zunachst einmal den Sauerstoff 
verzehren, dann erst kann Clostridium mit der Stickstoffbindung ein- 
setzeu; fiir den Anfang also muB der schiitzende Organismus ge- 
bundenen Stickstoff in der Nahrlosung vorfinden, spaterhin sorgt dann 
das Clostridium fiir ihn. Dann werden Organismen, welche sehr ge- 
ringe Anforderungen an gebundenen Stickstoff stellen, die giinstigsten 
Begleiter fiir das Clostridium sein. Das trifft denn auch bei den 
beiden Bakterien der Zoogloea zu, ihnen geniigt die Spur von Stick- 
stoff, die als Verunreinigung der benutzten Eeagentien nicht voll- 
kommen zu vermeiden ist, dock konnte Winogradsky zeigen, dafi eine 
anfangliche kleine Zugabe von Ammoniak oder Salpetersaure die 
Garung und die Stickstoffbindung viel rascher in Zug kommen laBt. 

TJnter Benutzung seiner bisherigen Erfahrungen hat dann Wino- 
UR.ADSKY das Clostridium Pasteurianum ein zweites Mai viel schneller 
und sicherer in folgender Weise isoliert. Er brack te eine Spur Garten- 
erde in die stickstofffreie Nahrlosung und liefi dieselbe von einem 
Strom von Stickstoff durchflieBen. Ein Tropfen dieser Lbsung wurde 
nach einiger Zeit in eine identische frische Nahrlosung iibertragen, 
und dieser Prozefi mehrfach wiederholt. Die letzte Kultur wurde, 
nachdem das Clostridium Sporen gebildet hatte. auf 80 ^ erwarmt, um 
alle etwa noch vorhandenen Beimengungen zu toten. Das Eesultat 
war dann in der Tat ein reines Sporenmaterial von Clostridium. 

In welcher Weise nun aber die hier stattfindende Stickstoff- 
assimilation sich vollzieht, ist noch unbekannt. Wir kennen weder 
die ersten noch die letzteh Assimilationsprodukte, wir wissen nicht. 
ob Ammoniak^) gebildet und weiter verarbeitet wird, oder ob sofort 
eine komplizierte N-haltige Substanz entsteht. Nach Winogradsky 
ist der Stickstoff der Hauptsache nach in unlbslicher organischer 

4) Das nahm Eeinke an. Auch Wibland glanbt, dafi der Stickstoff ds 
Wasserstoffakzeptor fungiert: nach ihin diirfte die Hydrierung iiber Hydrazin 
ffihren : N, + H, -> HN = NH + H, - NH, + 2 H 2 NH,. 
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Form und nur ia geringer Menge als losliclie, aucii in der Nillir- 
losung auftretende Verbindung zu finden. Die letztere, die vieiieicbt 
nnr beim Tode der Clostridiumzellen frei wird, dient dann anderen 
Organismen als Nahrung. 

Olostridium Pasteuriannm ist also ein Anaerobiont. Es vergart 
Rohrzucker, Dextrose, Lavulose und einige andere Kohlehydrate, nicbt 
aber Starke, ZelMose, Milchzucker und bohere Alkoliole. Als Gar- 
produkte treten Buttersdure und Essigsaure einerseits (ca. 45 Proz. 
des Zuckers), Kohlensdure und Wasserstoff andererseits (55 Proz. des 
Zuckers) auf ®). Die Garung dient als Energiequelle, insbesondere 
auch zur Bindung des atmospharischen Stickstoffes; so ist es erklar- 
lich, daB bestimmte zahlenmaBige Beziehungen zwischen Zuckerver- 
brauch und Stickstoffgewinn bestehen. In Wixogkadskys Eulturen 
wurde 1 g Zucker vergoren auf 2,5—3 mg gebundenen Stickstoff. 

Im AnschluB an Winogradsky ist dann gezeigt worden, daB in 
vielen Ackerboden Bakterien von ahnlicher Gestalt und ahnlicher 
Lebensweise und Leistung wie das Clostridium Pasteurianum vor- 
kommen*’) und auch im Meer nicht fehlen ‘I. Bsbdemanx*) hat dann 
alle diese Bakterien unter dem alten Namen Bacillus Amylobakter zu- 
sammengefaBt. 

In der Folgezeit wurde dann ein durch seine GroBe ausgezeich- 
netes und in seinem Habitus an eine farblose K yanophycee erinnerndes, 
von Beuerinck '■') entdecktes Bakterium (Azotobakter chroococcum i**) 
als besonders wichtiger N-Binder erkannt: seine Befahigung zur 
N-Bindung konnte von Geelach und Vogel und A. Koch “) fest- 
gestellt werden. Zum Unterschiede von Clostridium lebt Azotobakter 
aerob und ist in seinen Ansprfichen an organische Nahrung nicht 
so wahlerisch wie Clostridium. Er kann auf Zucker existieren, doch 
wirken Mannit, propionsaure Salze und andere organische Stoffe ebenso 
gUnstig; sie werden in normaler Atmung verbrannt. Die Stickstoff- 
bindung dieses Bakteriums ubertrifft die des Clostridium nicht 
unbetrachtlich ; sie findet nur statt, solange die Bakterien noch 
wachsen und wird durch gewisse organische und anorganische 
Bestandteile des Bodens machtig gefordert. Wahrend (Uostridium 
auf 1 g Zucker 2—3 mg N-Gewinn ergab, erhielt Koch ‘-) bei Azoto- 
bakter bis zu 80 mg N. Im iibrigen weiB man iiber den Chemismus 
der N-Bindung durch Azotobakter ebensowenig wie aber den durch 

5) Winogradsky 1902 Cbl. Bakt. II 9 43. Folpaiers 1922 lief, ebendu i»7 IHI. 

6) Vgl. Haselhopf u. Beedemann 1906 Landw. .lahrb. ;5r> 381. H. Prings- 
HEiM 1906 Cbl. Bakt. II 16 795 (Cl. americanum). 

7) Kbutnee 1904 Wiss. Meeresuntersuehungen N. F. S. Kiel. 

8) Bkedejiann 1909 Cbl. Bakt. II 23. Dazu LiCHTESSTUiN u. pRiX(isnEi-\i 
1913 Cbl. Bakt. 36 468. 

9) Bbuerinck 1901 Cbl. Bakt. II 7 561. 

10) Morphologie von Azotobakter: Peazmowkki 1912 Cbl. Bakt. II 33 292, 
u. 1912 Bull. acad. sc. Crac. B 87 u. 175. Omelianski 1911 Cbl. Bakt. 11 29 613 
(Pigmentbildung). Bonazzi 1915 Journ. agr. res. 4 225. LoiiNts u. Sim'H 1923 
ebenda 23 401. Die pleomorpMstischen Anschauungen dieser Porseher konnten von 
Niemeyee 1923 (Diss. Munster) nicht bestatigt werden. 

11) Geelach u. Vogel 1902 Cbl. Bakt. II 8 669. A. Koch 1902 Verhandl. 
Naturf. Ges. Karlsbad. Allg. Teil. Beueeinck 1908 Ref. Cbl. Bakt. II 22 443. 

12) Koch 1911 Cbl. Bakt. 11 31 570. 

13) Remy 1911 Cbl. Bakt. II 30 349. Kaseeer ebenda 31 577; 30 509. 
R6 sing ebenda 33 618. Krzbmienibwski 1907 Bull. acad. so. Cracovie 646 
u. 1908 445. S6HNGEN 1913 Cbl. Bakt. II 38 621 (EinfluS von Kolloiden auf 
N-Bindung). Hanzawa 1914 1. o. 41 573. 
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Clostridium Pasteurianum., Die Verbi*eitung des Azotobakter ist eine 
recht groBe, auf dem Land ^'^),. im siiBen^*'') und Salzwasser findet er 
sich Mufig. 

AuBer den genannten existieren noch eine Menge anderer Bak- 
terien, fiir die Stickstoffbindung bebauptet wird^ so fiir Bacillus 
astrosporus und fiir thermopbile Formen^^). 

Aucb ist die Erfahiung gemacht worden, dafi das Vermogen, 
Stickstoff zu binden, bei Ernahrung mit gebundenem Stickstoff leiclit 
verioren geht, durch Kultur mit Zusatz von Boden aber regeneriert 
werden kann Demnach lafit sich erwarten, daB noch manche Bak- 
terien, die auf den ersten Blick nichts von N-Bindung wahrnehmen 
lassen, dock noch zu den N-Bindern gezahlt werden diirften. 

In der Natur finden diese Bakterien im Boden, bzw. im Seewasser 
nicht so vie! organische Stoffe, als sie zur optimalen Auslibung der 
Stickstoffbindung bediirfen. Es ist darum von Interesse, zu erfahren, 
daB sie sich mit anderen Bakterien vergesellschaften, die aus Zellulose 
und aus Agar ihnen den notigen Zucker frei machen-^^). Auch Oxy- 
sauren, die bei aerober Zellulosezersetzung auftreten sollen, nennt 
SoHNGEN^^^} als gute C-Quelle fiir Azotobakter. Aufierdem wird ihnen 
auch durch griine und blaugriine Algen Zucker geliefert. DaB diese 
Algen seibst Stickstoff binden konnen, ist nie sicher nachgewiesen 
worden. Unter glinstigen Umstanden wird die Stickstoffbindung im 
Ackerboden recht ansehnlich. Urn einen Begriff von ihrer Intensity 
im Acker zu geben, fiihren wir Erfahrungen J. Kuhns an. Dieser 
konnte auf einem bestimmten Felde bei 20 elahre lang fortgesetzter 
Aussaat von Winterroggen ohne Stickstoff dtingung doch 
dauernd giinstige, ja sogar steigende Ernten erzielen. Das beweist 
aber, daB jahrlich mehr Stickstoff im Boden gebunden als durch die 
Ernte entfernt wurde; und da der Roggen seibst zu einer Stickstoff- 
bindung nicht befahigt ist, da ferner der mit den Niederschlagen dem 

1.4) In .sanren Boden fehlt er; wird er in einem Ackerboden vermii^t, so zeigt 
das aji, daU dem Acker Kaik fehlt. Loew 1914 Landw. Jahrb. 40 161. Christensen 

1915 CbL Bakt, II 48 1, ii. 1922 Zeitschr. f. Pflanzenernahrung A 1 215. Lipman 

1916 Gbl. Bakt. II 44 481 (geographische Verbreitung in Wiisten, Tropen usf.). 
VgL auch S. 168, 

15) Fischer 1916 Cbl. Bakt II 40 304. (In Teichen solien als N-bindende 
Bakterien B. radiobacter (soil mit B. pneumoniae verwandt sein) und B. aerobacter 
(zur Oruppe des Back coli gehorig). deren N-Bindpgsvermogen aber erst sicher- 
zusteilen sein diirfte, wich tiger ais Azotobakter sein. Dazu Hofer 1917 ebenda 
47 632 („Azotobakterteiche“). 

16) Keotner 1904 zit in 7. 

17) Bredemann Cbl. Bakt. II 22 44. Bin ganzes Heer angeblich JST-bindender 
Bakterien nennt Emerson 1917 Soil sc. 3 415. Siehe auch Lohnis 1910 flandb. 
d. iandw. Bakterioi. Berlin. 

18) H. Frtngshetm 1911 Cbl. Bakt. II 81 23. 

10) H. Pringsheim 1908 Ber. Bot. Ges. 20 a 547. Bredemann 1909 Cbl. Bakt. 
11 28 41. ■ 

20) Koch 1910 Cbl. Bakt. 27 1; 81 567, Pringsheim 1910 Cbl. Bakt. 20 221, 
227 iL 1913 Mitt d. deutsch. landw- Ges. 295 (Zusammenarbeit von Bac. methanicus, 
vgl. S. 375, und CL Pasteurianum); Schmidt 1921 Cbl. Bakt. II 52 281. Ueber 
die Frage, ob Azotobakter wahrend des Lebens N- Verbindungen sezerniert, die Mit- 
bewohnern seiner Standorte zugute kommen konnten, s. Molbe. 1915 Bot ISIotiser 11 3. 

21) 1914 Cbl. Bakt II 40 545. t « 

22) Oes sucht (1913 Zeitschr. f. Bot 5 145) wahrscheinlich zu machen, da6 
Azolla durch die in ihr lebende Kyanophycee Anabaena zur Stickstoffbindung be- 
fiihiut w^erde 

2B) J. kuHN 1901 Fuhlings landw, Ztg. 1 2. Kef. 1901 Cbl. Bakt 11 7 601. 
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Boden zukommende gebundene N auch nicht annahernd den Verlust 
durcli die Ernte deckt (vgl. S. 236), so mufi notwendigerweise im 
Boden atmospharischer Stickstoff gebunden warden. Gleiclizeitiges 
Vorkommen von Azotobakter und Clostridium Pasteurianum im selben 
Boden wird gute Stickstoffbindung gewahrleisten, da sich beide in 
ihrem Sauerstoffbedarf unterscheiden und auBerdem ersterer die von 
letzterem gebildete Buttersaure verarbeitet, und so einer scliadlichen 
Ansammlung vorbeugf'^^). 

Auch fur einige Schimmelpiize ist von Poriewitsch und Saida 
Stickstoffbindung angegeben worden. Die Zunahme an gebundenem 
Stickstoff in den Kulturen war aber gering und konnte von anderen 
Autoren nicht bestatigt werden -*). Ob neuere Arbeiten in sicherer 
Weise die Stickstoffbindung bei Schimmelpilzen erwiesen haben, sei 
dahingestellt. 

Wenn in alien Ackerboden eine so iebhafte Stickstoffbindung 
vor sich ginge wie in den KcHNSChen Versuchsfeldern, dann ware 
eine ktinstliche N-Dilngung iiberhaupt nicht notig. Die Erfahrung 
zeigt aber das Gegenteil: im allgemeinen ist Stickstoffdiingung un- 
entbehrlich, und nur die Leguminosen machen hierin eine Ausnahme. 
Sie spielen im landwirtschaftlichen Betriebe eine besondere Rolle, nicht 
nur weil sie auf dem sterilsten Sandboden ohne Stickstoffdiingung 
fortkommen, sondern weil sie auch diesen Boden noch verbessern und 
zur Kultur von Nicht-Leguminosen geeignet machen. Diese Eigen- 
schaften der Leguminosen waren zum Teii schon im Altertum be- 
kannt, scharf erfafit aber wurden sie erst von Sciu ltz-Lciutz der 
auf dem sandigen Boden seines in der Mark gelegenen Gutes nach 
bloBer Mineraldilngung ohne Stickstoffzusatz 15 Ernten von Lupinen 
hintereinander erzog, ohne eine Abnahme in ihrem Wuchse zu be- 
merken. Auch beobachtete er, daB die Lupine, als Vorfrucht gebaut. 
die Ernte der Halmfrilchte verdoppelt bis verdreifacht. Bei diesen Re- 
sultaten blieb Schultz nicht stehen, er sorgte auch fUr eine anai\tische 
Stickstoffbestimmung des Bodens, die folgendes Resultat ergab: 

1. Eine seit 15 Jahren weder gediingter noch beackerter. als wiide 
Schafweide benutzter Acker hatte N in Proz.: 


Ackerkrume bis zu 6" Tiefe 0.027 

Untergrund 8 — 24'' „ 0,021 

2. Derselbe Boden, seit 15 Jahren mit Lupinen bebant und nur 
mit Mineraldiinger versehen; 

Ackerkrume bis zu 8" 'riefe 0,087 

Ontergrund 8—24" „ 0.025 

24) Omelianski 1919 Cbl. Bakt. II 49 47.9. Hier auch Angaben Tiber 
Verbreitung von Azotobakter. — Bine gate Zusammenfassung der Bedeutunp 
N-fixierender Bakterien gibt DiSgoeli 1917 Vierteljahre.'isehr. Xalurf. CJes. Ziirieh 
«3 394. Vgl. noch Fischer 1915/16 Arch. f. Hydrobiol, 10 417. Grraves 1918 
Soil sc. 6 163. Ueber N-Bindung im Waid: Weis 1917 Ref. Cb! Bakt. JI 47 (iOl. 
nnterdriiekung der N-Bindung durch Huraussauren : Fischer 1921 ebenda 54 481. 

25) PURIEWITSCH 1895 Ber. Bot. Ges. 13 342. Baida 1901 ebenda 11) 107. 

26) Koch in Lafar, Mykologie 3 12. Czapf.K 1902 Beitr. z. chem. Physiol, 
u. Pathol. 2 559. 

27) Fboelich 1907 Jahrb. wise. Bot. 45 256. Stahei. 1911 Jahrb. wiss. Bot. 
49 579. Ternetz 1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 353. Latham, Torrey Bot. Club Ball. 
36 235. Vgl. die kritischen Bemerkungen von A. Koch 1912 Zeitschr. f. Bot. 4 716, 
Goddard 1913 Bot. Gaz. 56 249 hatte negative Ergebnisse. 

28) PLinriiTs, Historia naturalis 18. Buch; zit. nach Mitteiiung von A. IJRSi'Rum:. 

29) Schiiltz-Lttpitz 1881 Landw. Jahrb. 10 777. 
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Es ist also ein betracbtlicher StickstoffgewinD in den holiereii 
Bodenscliicliten zn Terzeichnen,^ und diesen bestatigte spater. aucli 
als er die gieiclien Aecker nacli 20-j^hriger Lnpinenkiiltnr 
prilfte. "" 

Die Agrikidturcliemiker waren diircb die Darlegnngen von Schultz 
zur Ueberzeiigiuig gekommen, dafi den Leguminosen, spezieil den 
Liipinenj die Fahigkeit zukommen muB, den atmospliariscben Sfcick- 
stoff zii binden. Die Botaniker dagegen konnten sicb anf einen Ver- 
siich Boussingaults beriifen, an dessen Exaktbeit niclit zii zweifeln 
ist, nnd der beweist, daB Bolinen und Lupinen, die in einem von 
Stickstoffverbindimgen freien Boden keimen, und denen aiiBer dem 
atmospliariscben Stickstoff andere Stickstoffquellen nicbt zur Ver- 
tugung stelien, nach langerer Dauer des Versuches weder eine Zii- 
nocli eine Abnahme in ihrem Stickstoffgebalt erfabren. Dieser Ver- 
siicli beweist aber keineswegs die Unfahigkeit der Leguminosen, 
Stickstoff zu binden, gen ere II, sondern nur unter den Bediogungen 
des angefiihrten Experimentes. Somit stehen die Versuche von Bous- 
siNGAULT nicbt im Gegensatz zu den klassiscben Versuchen von 
Helleiegel und Wilfaeth, obwobl diese letzteren den definitiven 
Beweis fur die StiekstoffbiiKluiig cliireli LegiiBiiiiosen erbracbt 
baben. 

Helleiegel und Wilfaeth beniitzten ais Kiiltiirsubstrat reinen 
Quarzsand, der olme Mineralzusatze unfruchtbar war. Die zu unter- 
suchenden Leguminosen verglicben sie auf das sorgfaltigste mit 
Zerealien (Hafer imd Gerste), fiir welcbe festgestellt wurde, daB sie 
nur bei Zugabe von Nitrat zu gedeiben vermogen und andere Stick- 
stoffquellen als die in den Boden gebracbten, also vor allem den 
atmospliariscben Stickstoff, nicbt zu benutzen wissen. 

Wenn der Sandboden durch Erhitzen von Mikroorganismen be- 
freit war und fernerliin steril erbalten wurde, verhielten sicb die 
Leguminosen (Serradeila, Erbse, Lupine) ganz in der gieiclien Weise 
wie die Zerealien, ein Gedeiben fand also nur bei Zugabe von Nitraten 
statt. Das stimmt mit dem Verhalten der Leguminosen in dem oben 
erwalinten Versucb Boussingaults. — Eine priiizipielie Aenderung 
aber trat ein, wenn dem sterilen, stickstofffreien Boden eine geringe 
Menge eines aus passendem Kulturboden bereiteten Aufgusses bei- 
gegeben wurde; danii ergab die Ernte einen betracbtlicben Stickstoff- 
gewinn, der nur auf Verwendung des atmospbarischen Stiekstoffes 
beruben konnte. Ein zablenmllBiges Beispiel mag das beleucbten: 


Ohne BodenaufguB 
Trockengewicht Sticksloffgewi nn 

g g 

Serradeila . . 0,092 — 0,022 

Lupine . . . 0,919 —0,049 

Erbse .... 0,779 -0,025 


Mit Bodenaut’gul3 
Trockenge wicht Bticksto f f ge wi n n 

g g 

16,864 4 - 0,326 

44,718 4 1,077 

17,616 4 0,449 


Wurde aber anstatt mit Leguminosen mit Hafer experimentiert, 
so blieb jeder Erfolg des Bodenaufgusses aus. 

30) Frank 1888 Landw. Jahrb. 37 441. (Die Frnahrung der Pflanzen mit 

Stickstoff- Berlin.) , ^ 

31) Helleiegel u. Wilfaeth 1888 Untersucbungen uber die Stiekstojt- 
nahrung der Grainineen und Leguminosen, (Beil. z. Zeitschr. d. Vereins fiir die 
itubenzuckerindustrie.) Berlin. 
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Der EinfluB des Bodenaufgusses kann nicht durch die in iiim 
entkaltenen Nahrstoffe erklSrt werden, vielmehr muJ3 seine Wirksam- 
keit auf dem Gehalt an Mikroorganismen beruhen, denn eine Er- 
warmung auf 70" macbte ihn unwirksam. DaB es sicli aber nicbt 
um beliebige im Erdboden lebende stickstoffbindende Mikroorganismen 
handeln kann, zeigt scbon der Mangel eines Erfolges bei den Zerealien. 
Es miissen Organismen sein, die ganz besondere Beziehungen 
zu den Leguminosen haben. Ferner miissen es bei vers chi edenen 
Leguminosen differente Mikroorganismen®-) sein, denn der Auf- 
guf von einem Zuckerriibenboden, in welchem Erbsen und verschiedene 
Kleearten seit langer Zeit in die regelmafiige Fruchtfolge eingeschoben 
waren, Serradella und Lupine aber noch nie gebaut worden waren, 
beforderte nur das Wachstum der Erbse, nicht aber das der Serradella 
und Lupine. Hand in Hand mit der FOrderung durch den Boden- 
aufguB ging die Bildung eigentumlicher Knollchen an den Wurzein 
der Leguminosen, die schon lange bekannt waren, iiber deren Ent- 
stehung und Natur aber noch keine Einigkeit erzielt war. 

Mit klarem Blick erkannten HELimiBOEL und WiLii'AETH, dab die 
im Bodenaufgufi vorkommenden Mikroorganismen auch die Ursache 
der Knbllchen an den Wurzein der Leguminosen sein miiBten, und 
daB diese nur dann zur Assimilation von atmospharischem Stickstoff 
befahigt sind, wenn sie den betreffenden Mikroorganismus in den 
Wurzelanschwellungen beherbergen. „Um den Leguminosen den freien 
Stickstoff ftir Ernahrungszwecke dienstbar zu machen, genttgt nicht 
die bloBe Gegenwart beliebiger niederer Organismen im Boden, sondern 
es ist notig, daB gewisse Arten der ietzteren mit den ersteren in 
ein symbiotis ches Verhaltnis treten.“ 

Symbiose aber nennt man mit de Baey ein genossenschaftliches 
Leben zweier Organismen der Art, daB beide aus dem Zusammenleben 
Nutzen haben, oder jedenfails nicht einer von beiden einseitig Nutzen 
daraus zieht. Im Ietzteren Fail wGrde man von Parasitismus zu 
sprechen haben. Worin nun die gegenseitige Forderung der Legu- 
minosen und der sie bewohnenden Bakterien besteht, das haben Hell- 
EiEGEL und WiLFAETO nicht im einzelnen ausgefiihrt, heute aber ist 
es wenigstens im grofien ganzen klar, nachdem wir durch eine Reihe 
wichtiger Arbeiten von Beijeeinck, Peazmowski, Nobbe und ILet-ner 
u. a. etwas naher iiber Bildung und Bedeutung der Knollchen auf- 
geklart sind. 

32) Ueber die Artfrage bei Bact. radieicola vgl. man Noubb Versiichtsstat (5b 
(Bot. Cbl. Ill 305). Bine Unterscheidung der verschiedenen Arten, die unter dem 
Sammelnamen Bact. radieicola zusammengefaSt werden, auf Grund morphologiseher 
Merkmale ist nicht gelungen. ZipEel war der erste, der serobiologische Methoden 
(Agglutination) anwandte, um die Artfrage zu untersuchen, und kam zu dem Er- 
gebnis, daB mehrere scharf getrennte Arten vorliegen. Ebeni'alls mittels scro- 
logiseher Methoden (Agglutination, Komplementbindung, auch Prazipitinreaktion) 
kamen Kiummer und Krugee (1914 Cbl. Bakt. II 40 2.5(5; 1922 65 281) zuni 
gleichen Kesultat, wahrend Simon (1914 ebenda 41 470) konstante Anpassungstbrmen 
einer Art annimmt. Endlieh schiieBen VoGEL und Zii>fel (1021 ebenda 54 13) 
wegen der verschiedenen Beeinflussung der aus den Wurzein verschiedener Legu- 
minosenspezies geziichteten Bakterien durch hochwertige, agglutinierende Immun- 
sera auf das Vorhandensein verschiedener Arten. — Ueber die Empfindlichkeit 
verschiedener Leguminosenbakterien gegen den pn des Bodens, sowie iiber die Ab- 
hangigkeit der Knollchenbildung davon siehe Beyan 1923 Soil sc. 15 37. 

33) DE Baey 1879 Die Brseheinung der Symbiose. StraOburg. 

34) Vgl. Lafae, Mykologie 8 24. 
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Nachdem Beijerinck^^) die Bakterien (B. radicicola) isoliert and 
aiiBerhalb der Pfianze reinkuitiviert hatte, gelang es Prazmowski 
die Infektion, ^ der Legumiiiosenwurzel zu' beobachten. Die Bakterien 
dringen in die Wnrzelhaare ein und durcliwachsen in , geschlossener 
scblauchformiger Masse zunachst das Haar nnd dann die benach- 
barten Rindenzellen (Fig. 52). Sind diese Iiifektionsschlauclie in 
einer gewissen Tiefe der Wurzel angelangt, so treten Bakterien ans 
ilinen ans nnd erfulien die Zellen der Wurzel. Aehnlicli wie das 
bei Gallwespen (Bd. ,2) erfolgt, tiben dann die Bakterien einen Reiz 


aiif die befalienen Parenchym- 
zellen ans und veranlassen sie 
zu lebliaftem Wachstum und zu 
Teiiungen. So entsteht eine lokale 
Hypertrophie, das Knollcbeu'^^) -- 
eine Bakteriengalle (Fig. 63 a. h). 



Fig. 52, Ein wandening der Bak- 
terien in die Leguminosen- 
wurzel a Wurzelrindenzellen der Erbse 
mitdersehlaiichfdrmigen Bakterien masse. 
Vergr. 650. b Wurzelhaar der Erbse, an 
dem links iinten eine Bakterienansamm- 
iung an6en ansitzt. In der Spitze des 
Haares Protoplasima, mit Bakterien unter- 
miseht. Von hier geht dann der In- 
fektionsfaden aus, d. b. eine sohfaucli- 
formige Baktcrienmasse. Vergr. 175. Ans 
Fischer, Vorles. iiber Bakterien. 2. Aiifl 



Fig- 53. W u r z e 1 k n o 1 1 c h e n der 
Leguminosen. a Lupinen- Wurzel- 
knolichen, nat. Gr. b Langsschnitt durcb 
dasselbe, mehrf. Tergr. : g GefaBbiindel 
w Bakteriengewebe. c Bakterienzelle der 
Lupine. Die Bakterien sind schwarz ge- 
baiten, 600-facb vergr. d Die Bakterien 
der Lupine, e Bakteroiden von Vicia 
villosa. f Bakteroiden von Lupinus albus. 
d — /* 2500 -facb vergr. Aus Fischeu, 
Vorles. Tiber Bakterien. 2. Aufl. 


in den zentral gelegenen Zellen dieser Galle (Fig. 63 c) schweilen dann 
die ursprtinglich stabformigen Bakterien {d) zu verzweigten und sehr 
eiweiBreicben Gebilden (^?, f) an, die scbon lange als Bakteroiden 
bezeicbnet worden sind. Wahrscheinlich sind das keine Degenerations- 

35) BETJEEmcK 1888 Bot. Ztg. 4.6 725. Ueber die Morpbologie vgl u. a. 
ZiPFBli 'zit. Anm. S3. 

36) Prazmowski 1890—91 Versncbsstat. 37 161; 38 5. 

37} Ueber die physiologiscbe Anatomie und Bntwicklungsgescbicbte der 
Kndllchen vgl Wendel 1916 Beitr. z. allg. Bot. 1 151; ^pratt 1919 Ann. of 
Bot. 33 189. Ausgezeicbnete Pbotogramme bringt Kellermanr^ 1910 Year’b. U. S. 
Dep. agr. 213. 

Bencclceti. Jostj Fflans^enphysiologie. Bd. I,. , 
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formen, sondern Iiypertrophische Wuchsformen, deren besondere 
Funktion eben die Stickstoffbindung ist. Mehreren Autoren ist es 
auch gegliickt, diese Bakteroiden in Nabrlbsnng aufierhalb der Pflanze 
aus Bakterien entstehen zu sehen**®). Nach Hiltner®®} gelingt das, 
wenn ein Ueberschuii an Kohlehydraten oder organiscben Sauren in 
der Nahrlbsung geboten wird; Zipfel®®) niacbt Eiweifiabbauprodukte 
fur ihre Bildung verantwortlicb. 

Begreiflicherweise haben viele Autoren “) den Versuch gemacbt, 
eine Stickstoffbindung in den Reinkulturen des Bacterium radicicola 
nacbzuweisen. Die Erfolge dieser Bemabungen sind SuBerst zweifel- 
haft geblieben. Wenn von manchen Seiten eine N-Bindung in den 
Bakterienkulturen gefunden worden war, so wurde dies regelmafiig 
von anderer Seite wieder in Frage gestellt. Rossi, der ansclieinend 
sebr exakt arbeitete, konnte sie nicht finden. Es scheinen demnach 
ganz besondere Bedingungen, die in der Leguminose gegeben sind, 
erst die N-Bindung zu ermbglichen. 

Ueber die Einzelheiten der Symbiose zwiscben Bacterium radicicola 
und Leguminosen sind wir noch ganzlich unaufgeklitrt. So wenig 
kompliziert, wie man sie sich fruher vorstellte, ddrfte sie nicht sein. 
Die Leguminose liefert nicht einfach die Kohlehydrate, das Bakterium 
den Stickstoff, wodurch dann ein friedliches Gedeihen beider ermSglicht 
wird. Vielmehr sprechen die von Hiltner^^) vorgebrachten Tatsachen 
eher dafiir, daB das Bakterium unter Umstanden oder wenigstens anfangs 
immer als Paras it auftritt. Wie es der Pflanze gelingt. die pathogene 
Infektion in ein symbiotisches Gleichgewicht zu verwandeln und so 
den Parasiten zum friediichen Haustier umzugestaiten, wissen wir nicht. 

Nun haben die Untersuchangen von Hellriegel und Wilfartu 
im Grunde genommen nur einen indirekten Beweis dafiir erbracht. 
daB der Luftstickstoff gebunden wird; sie wiesen einen Stickstoff- 
gewinn nach und zeigten, daB eine andere Quelle fiir denselben als 
der Luftstickstoff nicht auffindbar sei. Aber auch an direkten Be- 
weisen dafiir fehlt es nicht, so haben z. B. Schi.ossing und Laurent-*-! 
bestimmt, wieviel Milligramm Stickstoff eine Erbse wahrend einer 
mehrmonatlichen Vegetation der Luft entnimmt, und sie kontrollierten 
ihr Ergebnis durch die Bestimmung der Stickstoffzunahme im Boden 
und in der Ernte. Die folgende Zusammenstellung zeigt, daB die 
Febereinstimmung dieser Resultate eine reclit befriedigende war: 

Atmosph. Stickstoff ins KulturgefaK eingeieitet . . . 20S1,2 com 

„ „ aus dem KulturgefSS herausgeleitet . „ 

Folglich „ assimiliert durch die Pflanze . . . 29.1 ccm 

= 36,5 mg 

Stickstoff in Boden und Saat 32,0 „ 

n n » j* Ernte ........ „ 

Polglich Stickstoff assimiliert durch die Pflanze . . . 10,6 mg 

38) Beijerinck 1888 zit. in 35. Hiltuer 1900 Cbl. Bakt. II 6 273. Stxjtzei: 
1901 Cbl. Bakt. II 7 897. 

39) Hiutner in Lafae, Mykologie S 51. Hier auch Ausfiihrungen fiber die 
Immunisierung infizierter Pfianzen, sowie fiber verschieden starken „ViruIenzgrad- 
von Bakterien. 

40) Beijbrinck 1888 zit. in Anm. 35. Mazk 1897 Ann. Inst. Pasteur 11 44; 
12 1. H:iiiTifF.R in Lafar, Mykologie 3 50. Bossi 1919 Annali di hot. 7. Ref. 
1910 Zeitschr. f. Bot. 2 345. 

41) Hiltner in Lafar, Mykologie 3 45. 

42) ScHLossiRG u. Laurent 1890 Compt. rend. Ill 750; vgi. auch Ann. Inst. 
Pasteur 6 65; 6 824 (Kochs Jahresber. 1890—92). 
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, Wie in den 'Wiirzein der Leguminosenj so finden' sicb aucli in 
den Blattern manclier tropiscber Eiibiaceen nnd Myrsinaceen Bakterien- 
gallen.^ Das ^ Znsammenleben der beiden Organismen ist hier. — anders 
als bei den Leguminosen, die immer wieder von nenem infiziert 
werden — eine sog. zyklisclic SymMose; schon die 8 a men be- 
kommen stets Bakterien mit. 

Bei der Myrsiiiacee Ardisia liegen die Bakterien im Samen zwischen Endosperm 
nnd Keim, wandern anf den Sprol^scheitel des jungen Keimlings, gelangen yob da 
aus aucb auf alle Seitenknospen (Knospen symbiose) nnd dnrch Wasserspalten in 
die jngendlichen Blatter. Hier siedeln sie sieh interzellular in den Epithemen an, 
die zu anBerlich iiber die Blattflache hervortretenden „Blattknoten“ anscbwellen. 
Uebrigens gibt es auch bakterienfreie Knoten, zu ibrer Bildung ist also kein 
bakterieller Eeiz erforderlich. Von den zu Bluten sicb umgestaltenden Vegetations- 
punkten gelangen dann die Bakterien in den Fruchtknoten und endlich in den 
Samen. Miehe-*-'*) gelang es, die fraglichen Bakterien rein zu ziicbteii imd auch 
bakterienfreie Ardisien zu erhalten, dock wachsen diese ohne Bakterien aiiomal 
und zeigen eigenartigen „kaktoiden“ Habitus. Eine Infektion solcher bakterien- 
freier Pflanzen mit fenkuituren gelang nicbt, der Sinn der Ardisien symbiose ist 
also noch dunkel; Stickstoffbindung war nicbt sicber nacbzuweisen. 

Dagegen ergaben die von Faber aus der Eubiaceengattung Pavetta rein- 
geziicbteten Bakterien Stickstoffgewinn. Aucb die Pavetten konnten bakterienfrei 
geziicbtet und mit Eeinkulturen erfolgreicb geimpft werden. Obne Stickstofb 
verbindiingen im Substrat gedieben sie nur dann, wenn sie in Symbiose mit ihren 
Bakterien lebten. 

Wenn wir das Znsammenleben der Leguminosen nnd Rnbiaceen 
mit gewissen Bakterien als Symbiose bezeicbnen, so werden wir, 
rtickwiirts blickend, die zwiscben Clostridium Pasteurianum und 
aeroben Bakterien bestebenden Beziebungen ebenfalls eine Symbiose 
nennen, und wir woilen die Gelegenheit benutzen, gleicb noch einige 
andere Faile von derartigem genossenschaftlicben Leben den er- 
wahnten anzuschliefien. Wenn wir dabei mit Elaeagnus, Hippophae, 
Myrica und Alnus beginnen, so gescliieht das deshalb, weil diese 
Baume an ihren Wurzeln Knollchen produzieren, die an die der 
Leguminosen erinnern, aber Nester von dichtgedr^ngten Kurzwurzeln 
darstellen, und deshalb von Miehe mit dem besonderen Namen 
llliizothamiueii belegt wurden*^^). Nobbe nnd Hj.ltner^^^) konnten 
denn auch zeigen, dafi sie ohne Knollchen nur bei Zugabe von Stick- 
stoffverbindungen zu wachsen vermogen, wahrend sie nach Ausbildung 
von Knollchen mit dem Luftstickstoff auskommen. Genaue XJnter- 
suchungen iiber die Entwicklung der knollchenbildenden Organismen 

43) 1916 Ber. Bot. Ges. 34 576. 1913 Jahrb. wiss. Bot. 53 1, n. 1917 5b 29. 
Hier auch weitere Beispiele fur zykliscbe Symbose. Goebel beschrieb den ersten 
Fall einer solchen, indem er nachwies, da6 die Anabaena, die mit Azolla symbiotisch 
lebt, schon in der Makrospore von Azolla nachweisbar ist. — Als zyklisch zu be- 
zeichnen ist auch die Symbiose des Taumellolchs mit einem Pilz, der in den ober» 
irdisehen Teilen und auch in der Frucbt sich findet und diese giftig macht. — 
Die Bedeutung auch dieser Symbiose ist nocb ganz unklar. Naberes bei Hannig 
1908 Ber. Bot. Ges. 26 a 238; Haknig glaubte nacbweisen zu konnen, da6 Lolium 
in Verbindung mit dem Pilz freien Stickstoff bindet, bat sicb inzwiscben aber 
iiaeb miindlicber Mitteilnng iiberzeugt, da6 Stickstoffbindung nicbt vorliegt. — 
Me Lenna2s^ 1920 Proc. Eoy. Soc. Victoria 252. — Als zykliscb ist auch das Zu- 
sammenleben von Algen und Pilzen in den Flecbten (S. 410) zu bezeiebnen, sofern 
sie sicb durcb Hymenialgonidien, Fragmentation, Sordieen oder Isidien vermehren 
(Tobler 1920 Ber. Bot. Ges. 38 (10). 

44) 1912 Jabrb. wiss. Bot. 51 285, u. 1914 54 243, 

45) 1918 Flora 111/112 431; aucb Oasuarina bat Kbizothamnien. 

46) Nobbe u. Hiltnbr 1904 Bot. Cbl. 96 486; vgl. Lafars Handb. d. teebn. 

Mvkol 3 62. , , 
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bei der Erie und bei Mj^rica bat Peklo*') ausgefflhrt; er halt sie fiir 
Aktinomyceten. Andere Autoren*®) sind zu anderen Resultaten gelangt; 
liber den' Bau der Knollchen hat Shibata interessante Mitteilungen 
gemacht. der ebenfalis den Myricapilz als Aktinonayceten anspricht. 

Weim demnach die Nutzniefiung des freien Stickstoffes bei hoheren 
Pflanzen iiicht auf die Leguminosen beschrankt ist, so konnte man 
glauben, eine Ton Feakk®®) ausgesprochene Ansicht bestehe zu Recht, 
und es kame diese Fahigkeit wohl alien Pflanzen in hoherem oder 
geringerem Grade zu. Demgegendber verdient hervorgehoben zu 
werden, daB exakte Versuche bei der groBen Mehrzahl der Phanero- 
gamen, so z. B. bei Gramineen und Cruciferen zu durchaus nega- 
tiven Eesultaten gefdhrt haben. In anderen Fallen aber, und zwar 
wieder in solchen. wo es sich urn eine symbiotische Vereinigung von 
Pilzen und Phanerogamen handelt, ist Stickstoffbindung wenigstens 
wahrscheinlich. Da ist vor allem die Ooniferengaltung Podocarpus 
zu nennen, deren Vertreter durch KnCllchen an ihrem Wurzelsystem 
ausgezeichnet sind. Diese KnSilchen sind modifizierte Seitenwurzelii, 
deren Gewebe von den querwandlosen Hyphen eines Pilzes von 
zweifelhafter systematischer Stellung, eines sog. ,,SporangioienpiIzes“ 
dicht erfullt sind, der schlieBlich von den Wirtszellen resorbiert wird 
[Shibata “•’)]. Nobbe und Heltner berichten daB sie Podocarpus 
5 Jahre lang in vollig N-freiem Quarzsand wachsen lieBen, wobei die 
Pflanze auf das Beste gedieh. Es ist daher moglich, daB sie den 
atmospharischen Stickstoff binden kann. und daB der Pilz dabei eine 
Hauptrolle spielt. 

Eudotrophe Mykorrhiza. Von Podocarpus zu der sogenannten 
Mykorrhiza “5) ist nur ein Schritt. Man versteht unter Mykorrhiza 
(Frank 1885) eine symbiotische Vereinigung zwischen Pilzen und 
Phanerogamenwurzelu von ttberraschend groBer Verbreitung. Sie findet 
sich in zwei Formen , als endotrophe und als ektotrophe Mykor- 
rhiza. Die erstere ist schon lange bekannt, sie wird z. B. schon von 
ScHLEEDEN fttr Neottia Nidus angegeben, und namentlich durch Frank 
und ScHLiCHT ■'’*') ist ihre weite Verbreitung besonders nachgewiesen 

47) Pekeo 1910 Cbi. Bakt. II 27 ^bl. 

48) Bottomley 1912 Ann, of Bot. 2(»a 111. Brrait ebemla Hit. 

49) Shibata 1902 Jalirb. wiss. Bot. 37 643. 

50) Prank 1890 Landw. Jahrb. 19 623. (Die Pilzsynibiose der Leguminosen. 
Berlin.) 

61) Abby 1896 Versuchsst. 43 409. Pebifebr u. Pr.inke 1897 Versuchsstat. 
48 455. Lemmebmann u. a. 1910 Versuchsstat. 73 425. — MPnscher 1923 Bot. 
Gaz. 75 249 (Uhlorella). 

52) ,An feinen verzweigungen interzellularer BTyphenenden — Arbuskeln - 
entsfehen unter der Einwirkung des Pflanzenplasmas Ergiisse araorpher Piksubstanz 
in die Zelle, die als meist zusammengesetzte, kugelige Kliimpen — Sporangiolen 
(Jansb) — von dieser resorbiert werden“ (Betbgeff). 

63) Auch fiir Bacterium radicicola bzw. die Bakteroiden war von Frank eine 
Verdauung durch die Leguminose angegeben worden. Aliein Hietnbe (in Lafars 
H andb. d. techn. Mykol. 3 67) bestreitet die Verdauung sowohl fur Podocarpus als 
auch fiir die Bakteroiden. Wenigstens solange eine Stickstoffbiadung durch den Pilz 
eintritt, soli er nioht verdaut werden, erst wenn durch Zugabe von gebundenem 
Stickstoff die hohere Pflanze gekraftigt wird, soli sie sich des Pilzes durch Verdauung 
zu entledigen suchen. Die definitive Beantwortung dieser Kontroverse steht aus. 

54) Nobbe u. Hietner lfS9 Versuchsstat. 61 241. 

55) Zusammenfassende Darstellung der Myfcorrhizafrsge bei W. Magnets. Text 
zu Knys Wandtafeln 116 u. 117, Berlin 1911, und Bdrgepf 1913 Hdwb. d. 
Naturwiss. 9 946. 

56) Frank 1887 Ber. Bot. Ges. 6 396. Schlicht 1889 Landw. Jahrb. 18 477. 
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Worden. Die Piize leben entweder interzellular und entsendei bloB 
baiimformige Hanstorieii in die Zellen (Arum, Allium) oder sie leben 
ganz intrazeiliilar, wie bei den meisten Orchideen, oder endiicli sie 
wacbsen (Ericaceen) im wesentlichen aufien auf den Wurzeln und, 
dringen nur in die Epidermis ein. Wahrend im. letztgenannten Fall 
keine Resorption von Pilzhypen stattfindet, .warden in den ersteren 
Fallen tlyplienknauel verdant, oder aber Hyphenendigungeii ■unter 
,ySporangiolenbilduiig^^) resorbiert. In alien Fallen werden die in- 
fizierten Zellen nicht vom Pilz getotet. — Eingehend untersuclit 
ist Neottia durcli W. Magnus Hier tritt der Pilz von aufien ein 
und verzweigt sich dann in einiger 


Entfernung von der Epidermis, so 
dafi eine Reihe von konzentrisch ge- 
lagerten Zellschichten in Wurzel und 
Rhizom stark mit Pilzinasse erfiillt 
werden. Diese vom Pilz bewohnten 
Zellen veriialten sich aber nicht alle 
gleicli. In bestimmten Zellen wdchstder 
Pilz lebhaft heran und bildet schliefi- 
lich, das Protoplasma des Wirtes 
schadigend, Organe aus, die zur Ueber- 
winteriing und Infektion einer neuen 
Pflanze im nachsten Jahr geeignet er- m 
scheinen. Dagegen wird der Pilz in 
anderen Zellen zum Teil verdaut, und 
sein reicher Eiweifigehalt komint der 
Wirtpflanze zugute, wahrend seine 
unverdaulichen Teile zu einern zentral 



in der Zelie liegenden Klumpen zu- 
sammengeballt und mit Zellulose- 
schichten bedeckt werden Ganz 
ahniiche Verhaltnisse treffen wir bei 


Fig. 54. Psiiotuni triquetrum. 
J. Wurzelzelle mit Pilzmasse erfiillt: 
n der Kern; bei Kl beginnt die Ver- 
dauung des Pilzes, Vergr. 210. 
IL Kern % und verdaute Pilzmasse 


Psilotum triquetrum ; nur Kl einer ahnlichen Zelle, 400fach 
treten da die ,.PilzwirtzeIlen“ und fergr. W/. Ruhender normaler ZeO- 
die „Verdauungs 2 elleii“ regellos neben- ““S 

eioanderauf. In den Wirtzellen bleiben mitPiieinfektion. Vergr.625. F. Zelle, 
die Pilzhyphen auf den Rand der Zelle die den Pilz ganz verdaut hat, /t/die 
beschrankt und der Kern wird nicht Membran eingehiillte 

verandert; in den Verdauungszellen Ver^gr^ 240. Nach bni- 

dagegen findet man (Fig. 54) einen 
dichten Knauel Ton Pilzhyphen, der, 

von einern Punkt aus beginnend, zu einem Klumpen desorganisiert 
wird [Kl] Fig. 54 In. II), wahrend gleichzeitig der Zellkeru machtig 
an GrbBe zunimmt und auch im Innern eigenartige Veranderungen 
erfahrt (vgl. Fig. 54 III u. IF). Endlich wird der unverdauliche Rest 
der Pilzmasse im Zentrum der Zelle deponiert (F) und mit einer 
Membran umgeben. Falls die oben genannte Podocarpus-Mykorrhiza 
wirklich Stickstoff bindet, wird es durch das Verhalten von Podo- 

57) Auch bei gewissen Solanaeeen, bei den Burmanniaceen und Gentianaceen ist 
iSporangioIenverpilzung anzutreffen. Nachtr. Anm. : Demetee 1923 Flora 110 405. 

58) W. Magnus 1900 Jahrb. wise. Bot. 35 205. ........ 

59) Ueber die Liparis-Mykorrhiza s. Huber 1921 fiitzungsber. Akad. Wiss. 
Wien, math.-nat. Kl. 130 307. 
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carpus wahrscheinlicli, dafi auch andere endotrophe Mykorrliizen, so 
die Ton Psilotum, der Stickstoffbindung dienen. 

An Versuchen, diese Vermutung zu beweisen, fehlt es nicht. So 
hat Chaelotte Teenetz“®) die Fahigkeit der N-Bindimg fiir eineii 
aus Heideboden isolierten, der Gattung Phoma angehorigen Pilz an- 
gegeben, der wahrscheinlich identisch mit dem Pilz der Ericaceen- 
mykorrhiza ist. Allein diese Identitat ist eben doch noch nicht nach- 
gewiesen und die Stickstoffbindung ist auch nicht sehr bedeutend. 
Die Beobachtungen Mulleks *0; i^^-ch denen auf stickstoffarmen Heide- 
boden Jdtlands die Fichte nur dann gedeihen konnte, wenn sie ge- 
meinschaftlich mit der Bergkiefer kultiviert wird, schien fiir eine 
N-Bindung durch eine eigenartige, auBerlich durch ihre dichotome 
Verzweigung gekennzeichnete Mykorrhiza der Bergkiefer zu sprecheii, 
doch konnte bei den Untersuchungen Mollees eine solche nicht nach- 
gewiesen werden'^2). Aus einer kurzen Bemerkung Beijeeincks ‘’'O ist 
zu entnehmen, dafi der aus Orchideen isolierte Pilz auch keinen Stick- 
stoff binden kann. Zu dem gleichen Resultat ist auch Bcegefe^) 
gekommen. Doch beweisen solche Ergebnisse wenig, da ja auch fiir 
die Reinkultur von B act. radicicola keine Stickstoffbindung nach- 
gewiesen werden konnte. 

Enter diesen Umstanden mufi besonders hervorgehobeu werden, 
dafi an der Nutzlichkeit der endotrophen Mykorrhiza bei vielen Pflanzen 
kein Zweifel bestehen kann. So hat Been.ard‘’®) nachweisen konnen, 
dafi far die Orchideen die endotrophen Pilze ganz unentbehrlich sind. 
Die Pilze gehSren zu verschiedenen Arten der Gattung Rhizoctonia 
und erweisen sich zu rein saprophytischer ErnShrung geeignet (Beekaed, 
Buegefe, Huber). Die Infektion erfoigt manchmal schon am Keim- 
ling, und zwar an einer ganz bestimmten Stelle desselben, und viel- 
fach bleibt die Keimung aberhaupt aus, wenn die Pilzinfektion fehlt: 
bei anderen Arten muB in frhheren Oder spateren Stadien der Keim- 
pflanze die Infektion erfolgen, widrigenfalis ein Stillstand in der 
Entwicklung eintritt. Auch mit anderen als der gewohnlich in einer 
bestimmten Orchidee vorkommenden Rhizoctoniaait kann man mit 
Erfolg infizieren; doch tritt dann hhufig keine gute Weiterentwick- 
lung ein, sei es nun, dafi der Pilz die Orchidee oder dafi diese den 
Pilz totet (Bernard, Buegeff**'). Wenn normalerweise der Pilz durch 

60) Ternbtz 1904 Her. Bot. Ges. 22 267. An weiterer Literatur iiber die 
Bricaceenmykorrhiza sei genannt: Eayker 1915 Ann, of Bot. 29 97, u. 1922 Bot. 
Gaz. 73 226. Oheistoph 1921 Beih. Bot. Cbl. I 3S 115. Ueber die Mykorrhiza 
von Pirola: Foeth 1920 Bitzungsber. Akad. Wiss. Wien, math.-nat. Kl. l’2J) I ."ir)'.). 

61) Muller 1903 zit. nach Mollee 1906, siehe Anm. 62. 

62) Moller 1906 Ber. Bot. Ges. 24 230. 

63) BEHEErxCK 1907 Bot. Obi. 104 90. 

64) Buegeff 1909 Die Wnrzelpilze der Orchideen. Jena. 

65) Bernard 1904 Eev. gfin. bot. 16 405; 1905 Oorapt. rend. 140 1272. 
Knudson 1922 Bot. Gaz. 43 1. 

66) Eine nicht-griine japanische Orchidee aber fuhrt eine Agaricinee, die 
bekannte Armillaria mellea, als Pilz. Kusano 1911 .Tonrn. Cioll. Agrie. Tokyo 4 
No. 1. 

67) Buegeff fafit das Verhaltnis zwisehen Orchidee und Pilz als ein sym- 
biotisches auf, das sich aus einem parasitaren Verhalten des Pilzes entwickelt hat: 
so ist es begreiflioh, daS nnter Dmstanden der Pilz so „viralent“ werden kann. 
da6 das symbiotische Gleichgewicht unter Schadigung der Orchidee gestort wird. 
Sto.tanow (1917 Flora 109 1) vertritt die friiher schon von CoitTEsr geaufierte 
Meinung, da§ bei Orchis und anderen Ophrydineen das Verhaltnis zwisehen diesen 
und dem Pilz in den jugendlichen Bntwicklungsstadien, zumal solange die Orchidee 


Stickstoffbinduiig. Sjmbiose und Metabiose etc. 407 

chemisclie Eeize das Wachsfum- der Orcliidee fordert, so wird man 
doch die Hauptbedeutung der endotropben Mykorrhiza aueli heute noch 
in: dem Stofferwerb der Orchidee aus dem verdauten Pilz erblicken 
dtirfen und etwa zn folgendem ScliluB iiber die erndhrungspliysio- 
logiscbe Bedeutung der endotropben Mykorrbiza kommen: Die farb- 
iosen pbanerogamen Humuspflanzen, die alle endotrophe Mykorrhizen 
besitzen, dlirften aus den verdauten Pilzen ibren ganzen Nabrstoff 
decken, die ihrerseits Stoffe des Humus aiisntitzeii kbnnen, die den 
Pbanerogamen unzuganglicb sind. — Aucb die cbloropbylifuhrende 
mykotrophe Pflanze wird durcb Vermittiung ibres beterotropben Gastes 
Himusstoffe ausnutzen, die sie selbst nicbt direkt verwerten kann, 
dabei aber weniger auf C-Verbindungen ais auf solcbe abzielen, die 
von der nicbt mykotropben Pflanze in Form von Nahrsalzen auf- 
genommen werden. Weyland konnte zeigen, daB unter den ge- 
wonnenen Stoffen Stickstoff (als Harnstoff) und auBerdem Kali und 
Pbosphorsaure in Betracbt kommen. Mykotropbie, wenigsteiis soweit 
es sich urn endotroplie Mykorrbizen bandelt, ware hiernacb gaiiziicher 
Oder teiiweiser Verzicbt auf inineralisierte Nahrung, was eine im Wett- 
bewerb iiiitzlicbe Vereinfacbung des Stoffwechseis bedeuten konnte. 
Zii bedenken ist, daB an den Standorten vieler Mykotropben die 
Mineralisierungsprozesse, z. B. die Nitrifikation, gebemmt oderunter- 
drilckt sind. 

Es scbeiiit riclitig, von der endotrophen die ektotrophe Mylior- 
rbiza zu trennen, obwobl es an Uebergangen nicbt feblt und obwobl 
manche Mykorrbizen, z. B. die der Ericaceen oder die oben (S. 406) 
genannte dichotome der Kiefer, sowobi der einen wie der anderen 
Kategorie zugerecbnet werden konnen. Die ektotropbe Verpilzung 
wurde von Kamienski bei Monotropa entdeckt. Bald darauf wies 
Fbank‘^‘ 0 ibre groBe Verbreitung bei unseren waldbildenden Baumen 
(Cupiiiiferen, Betulaceen, Koniferen) nacb — aucb sie kommt also bei 
cbloropbyllfreien wie cbloropbyllfubrenden Gewacbsen vor. Der Piiz 
bildet als dicbtverflocbtene Masse eine Hillle um die Wurzel, die selbst 
deren Vegetationspunkt nicbt frei laBt. Haufig dringen aucb Pilzfaden 
zwiscben die Rindenzellen der Wurzel und bilden bier das sog. Habtig- 
scbe Flecbtwerk. Er bescbrankt sicb aucb nicbt, wie man zunachst 
aimabm, auf die Interzellularraume* Der Monotropapiiz sendet Hau- 
storien in die Epidermiszellen des Wirtes. Peklo auf dessen an- 
scbaulicbe Scbilderung des von der Mykorrbiza durcbsetzten Wald- 
bodens bier verwiesen sei, findet, daB bei Kiefern- und Ficbtenmykor- 
rbizen der Pilz, der von der Haube aus die Wurzel infiziert, im 
Meristem nicbt nor zwiscben, sondern aucb in den Zellen baust, des- 
gleicben in der Endodermis, die somit bis zu einiger Entfernung vom 
Vegetationspunkt eine „Pilzscbeide‘' ist Die intrazellularen Hyphen 

nocb gar nicht autotroph lebt, auf gegenseitige Unterstiitzung binziele — wobei 
ailerdings fraglich bleibt, worm die Unterstiitzung des Fiizes durch die noch nicht 
assimilierende Biiitenpflanze bestehen mag bis es zur Zeit der Bliite- und Frueht- 
bildung der Orchidee fiir den Pilz in Helotismus (8. 410), der mit seiner Ver- 
nichtung endigt, umschlagt. 

68) Bernard (Anm. 65) u. WEYDAm) (1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 1) erbheken 
freiiich in der Verdaiiung des Pilzes ixn wesentlichen nur die Dnschadlichmachung 
eines sonst zu maehtig werdenden parasitischen Gegners 

69) Kamien-ski 1881 Bot. Ztg. 457* Fbank 1887/88 Ber. Bot. Ges. 5 o95; 
b 248. 

70) Peklo 1913 Zeitschr. f. Garungsphys. 2 246. 
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werden schlieJBlicli' von der Wurzei resorbiert. Dazu stimmeii Melins ‘-O 
.AHgaben, dafi z. B. bei der Larchenmykorrliiza der Pilz zuoaclist intra- 
.zeliuiar wachst, um daBn ersfc in die Interzeliolaren ,„gedraiigt'^ ^zu 
werden. Aiis dem Verschwinden der intrazeliulareri Hjpiien scIilieBt 
auch dieser Forsciier auf Verdauung des Filzes durcli den plianero- 
gameii Partner and leitet anf Grand seiner Befunde die ektotroplie 
von der endotropiieii Mykorrliiza piiylogenetiscli ab. 

Was die systematische Stellung der Fiize angelit, so batte nma schon lange 
Zeit Ttiberaceen" und Hymenomyceten als die Fiize der ektotropiieii Mykorrhlza 
der Waidbauixie angesprocben. Viele Forseher batten daranf aiifmerksam gemaebt, 
dafi bestimmte Fiize imr in der Nachbarscbaft bestimmter Baiime erscbeinen, z. B. 
Boletus elegans nur in der Nahe von Larcbeo, B. luteiis nor da^ wo Kiefern 
wurzein, und batten diese Krscbeinung mit dem Mykorrbizenproblem in Verbindung 
gebraeht. Neuerdings gelang es nun Melik '4, sterii gezogene juoge Kiefern mit 
Reinkulturen des Butterpilzes, Lareben mit Relnkulturen des eieganten Hohrlings zii 
impfen und so Mykorrbizabiidung auszuiosen. Zwei andere yon der Kieiernwurze! 

isolierte, wegen inangelnder Frucbt- 
"kdrperbilduijg nicbt bestimmbare 
Basid iomycefceo mycelien, riefen eben - 
fails ■ an ' der Larcbe Myko.rrfaizen.- 
biidung bervor, wilhrend B. elegans 
weder Kiefern noebTannen infizierte; 
dieser Fi!z ist, ot'fenbar - eln stre,ng 
spezialisierter LlirchenpllZj die steriien 
Mycelien aber.weniger strong speziali- 
sierte Formen. All diese .Fiize si,nd 
ecbte Mykorrblzenpilze, iusofern als 
.sie nur in .Verbindung mit den Baum,- 
wurzeln, ' an die sie' aogepa,8t sind. 
.Fruebtkorper bilden kdnnen, sonst 
aber . sterii leben. .Das' Verbaltnis 
zwiseben Baum und 'Zugeborigem 
Filz Jst.,. naeb '.Melik ■ als ' 'typlse'be 
Bymbiose zu bezeiebnen.' . ' ■ 

eiii€r''so1cliea Syi'iibiose 
siad^ . auB . Differenzeii,. ''Ib ■ der,.,'. 
EaSeren ■ 'GeS'lalt- ■ verbirndeii./ die 
'die .'^Mykorrliiza^' "!eiclifc;''keaiit- 
,lic'h"''',macheB 5 'aBd die.voB.piiysto- .; 
logischerBedeatongseiii miissen. 
Eine solche Bedeutung wird man besonders dem Umstand zuschreiben, 
daB an der Piizwurzel die Ausbiidaog von Wurzelhaaren anterldeibt 
(vgL Fig. 55), und dementsprechend die ganze Anfoahme von Ndhr- 
stoffen and Wasser nur durch Vermittlung des Pilzes indglich wircL 
Hierin liegt der Hauptunterschied gegeniiber der endotrophen Mykor- 
rbiza, bei der die tiberwiegende Masse des Piizes im iBnern der Zelle 
liegt und nur durch sparliche Verbindungen mit aufkrhalb der Pflanze 
lebenden Teilen in Zusammenhang steht. Wtihrend nun bei vielen 

' 71) Melik 1921 Svensk hot. tidskr. 1§ 192, und 1922 111 151. Weitere An- 
gaben iiber intrazeilulares Vorkoraraen des Filzes bei ektoiropber Mykorrhiza macbt 
Bexhatjsek 1920 Beitr. z, Biol. 14 19. — Die Literaturangaben lassen keine recbtei 
Schliisse zu, ob die Verdauung des Piizes der ektotrophen Mykorrhiza for den 
Baum ernahrungsphysiologische Bedeutung hat. An der Mogliehkeit eines osmoti- 
seben Btoffaustausches zwiseben Pilz und Wurzekellen ist nieht zu zweifein. 

72) 1922 Ber. Bot Ges. 40 94, und 1922 Journ. of KeoL 9 251. Dort weitere 
Liferatu'r (Wobohik Eombll usw.). Die Angabe anderer Forseher (Feelo u. a.), 
dafi Fenicillien oder Mucorarten die Mykorrbizenpilze der Waldbaume seien, ist 
zweifelios irrig. 



Fig. 55. 1 Bueben wurzei aus Waldbumus 
fvergr,). p Pilzstrange, die bei as mit dem 
Humus verwachsen sind. // Bucbenwmrzel 
aus sterilem Humus (vergr.). e Wurzel- 
haube, h Wurzelhaare. Aus Detmees 
Kleinem Fraktikum. 
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Pfiaiizen mit eiidotiopliea Mykorrhizen 'der Pilz zweiMlos mientbelir- 
lich ist, gilt dies fur die Waidbaume niclit Diese findeu sich niclit 
nur in der Natur geiegentlich unverpiizt vor, sondern sie konnen ancli 
in Kultur o4ine Piiz gut gedeihen. Nobbb 7-^) bat Kiefern, Fichten' 
Larchen, Buchen in reinem, humusfreiem Quarzsand ganz olme Pilz 
durch einen Zeitraum von 25 Jahren in tippigster Entwicklung er- 
kalten. Manclie Forscber wollen daraus schlieBen, daB die Pilze bier 
weiter niciits sind als Parasiten^^). ' x4.us dem Umstand, daB die grtinen 
Pfianzen nicht unter den Pilzen leiden, kann man jedenfalls nicbt 
scblieBen, daJB diese keine Parasiten sind. Andererseits liegt docb 
ancb die Moglicbkeit vor, daB die Piize der Bliitenpflanze bei der Nibr- 
stoffaufnabme behilflicb sind, um so mebr als nacb Melin Infektion 
mit dem Piiz eine bessere Entwicklnng des Baumkeimiings ziir Folge 
bat. Dabei kamen insbesondere folgende Moglichkeiten in Betracht: 

1) Der Piiz konnte N binden. Sicbere Anbaltspunkte dafiir aber feblen 
trotz Peklos positiven Angaben. Die von Melin reingezucbteten 
Piize konnen jedenfalls in Reinkultur keinen freien Stickstoff binden. 

2) Der Piiz konnte aus dem Humus organiscbe N-Verbindungen Oder 
Ammoniaksalze aufnehmen und dem Baum llbermitteln. Dieser scbon 
von Frank geauBerten Vermutung neigt Melin zu, da die von ibm 
studierten Piize sehr gut bei Zufuhr von Ammoniumsalzen und von 
organiscben N-Verbindungen gedeihen. Als Gegenleistung wiirde der 
Baum wohl N-freie organiscbe Stoffe iiefern; in Kultur gedeihen die 
Piize gut bei Zufuhr von Xylose als C-Quelle. 3) Der Piiz kOnnte 
der Blutenpflanze bei der Aufnahme von Ascbensubstanzen be- 
hilflicb sein (Stahl) Die Piize haben ein sehr lebbaftes Bediirfnis 
nacb solcben, and sind fiir die langsamer arbeitenden Pbanerogamen 
auf nahrsalzarmen Boden starke Konkurrenten. Insbesondere im 
Humus vermogen bSbere mykorrbizafreie Pfianzen ungleich besser zu 
gedeihen, wenn dieser seines nattirlichen Gehaltes an Pilzen beraubt 
ist^^). Solange dieser dagegen noch vorbanden ist, wacbsen die 
Pbanerogamen unter den deutlichsten Zeichen von ^Hunger nacb 
Aschensubstanzen“. Die Mykorrbiza kommt nun bei solcben Pfianzen 
vor, die im Humus leben, oder bei solcben, die aus anderen Grunden 
(scbwache Transpiration) keinen lebbaften Einstrom von Ascbensub- 
stanz aiifzuweisen haben. Stahl nimmt deshalb an, daB diese Pfianzen 
sicb gewisse Piize tributar gemacht haben, um so aus riicksicbtslosen 
Konkurrenten nutzliche Plelfer zu erhalten. Selbstverstandlicb bestebt 
aucb bei dieser Auffassung die Gegenleistung der boberen Pfianze in 
Kobiehydraten, wahrend der Piiz die bereits verarbeiteten (assimilierten ) 
Ascbensubstanzen an sie abgeben solP'^l 


73) Nobbe 1899 Versuchsstat. 51 241. 

74) Vgl, Fuchs 1911 Bibl. botan. Heft 66. Me Douoal 1914 Am. Journ. 
Bot. 1 51. Weyland 8. Anm. 68. 

75) Stahl 1900 Jahrb. wiss. Bot. 4 539; vgl. aucb Schroebee u. Horn zit. 

B. 195 Anm. 105. , -r. . ^ 

76) Vgl aber Neger 1903 ISTaturw. Zeitsebr. f. Land- u. Forstwirtscb. 1 3/2. 

77) M5LLER (1902 Zeitsebr £. Jagd- u, Forstwesen) bebauptete liberraschender- 
weise, daS bei der Kiefer die Mykotrhiza im bumosen Boden fehlt, wahrend sie 
auf sandigem Boden auftriit. BurgeEP sagt im Gegensatz dazu, daS die Abieti- 
neen, Gupuiiferen, Befculaceen (exkl Ainas), Oorylaceen, Salicaceen auf Humusboden 
stets verpilzt sind, und einige Von ihnen, so die Kiefern, aucb auf bumusarmem 
Band Mykorrbizen bilden und gedeiben konnen. 
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Aiif Grund iiiikroclieiiiisch6r Untersucliiing'Bii inaciit sich. eiidiicli Kexhausen '^) 
das folgende. Bild von der Bedeutung der ektotrophen MykorrMza der Banme, 
etwa der Fichte: Eeicker Znckergehalt der Wnrzelzellen iind der Pilzhyphen.so- 
wie Glykogengehalt der letzteren deuten daraiif hin, daS der Baum dem Pilz Kohle- 
hydrate liefert. Gerbstoff in den Wurzelzellen soil verhindern, '»dajS der Pilz 'zii 
iippig wird. Die Menge anderer wertvoiler Nahrstoffe,, Verbindungen des N, P, K, 
die' in der Mykorrhiza grower ist als in nicht verpiizten Vergleichsexemplaren wird 
im Sinn der STAHLschen Lehre gedeutet Uebrigens wechselt das Verbal tnis beider 
Partner mit der Qualitat des Bodens. Ist dieser reieh an KoMenstoff verbindungen, 
die fiir den Pilz tauglich sind, so wird die Symbiose locker, ist aber der Boden 
daran arm, so kann der Pilz auch zum gefahrlichen Parasiten werdeii ; nur aiif 
Boden von mittleren Quaiitaten stellt sich das symbiotisehe Gleiehgewicht ein, indem 
der Pilz den Nahrsalz- und Stickstoffhunger <ies Baumes, dieser den Hunger des 
Pilzes nach Kohlenstoffverbindungen stillt. — Unbefriedigend ist das Bild, das man 
sich von dem Sinn der ektotrophen Mykorrhiza bei chlorophyilfreien Phanero- 
gamen (Monotropa) maehen kann. Zwar kann man die STAiiLsche Lehre “0 auch 
hier anwenden ; welche Gegenleistungen aber der Pilz von der nicht assimilierenden 
Pflanze erhalt, ist ebenso dunkel, wie bei der endotrophen Yerpilzung ehloxophyli- 
. freier Pflanzen. Ob der Pilz C- und H-haltige Stoffe aus dem Humus aufschliefit, 
sie der Pflanze zufuhrt und einen Teii davon nach Umarbeitung diireh diese mittels 
seiner Haustorien wieder entnimmt — darauf konnte der Befund Rexhausexs, 
daS der Pilz aus der Monotropa EiweilSkdrper zu schopfen scheint, hindeiiten ~ , 
bleibt ungewiS’®). 

Wenn man von Symbiose spriclit, kann man Uiimogiicli von den 
Flecliteii schweigen, denn gerade fiir diese so lioclist erstannliche Ver- 
gesellschaftung von Algen und Pilzen wurde von de Bary der Aus- 
druck Symbiose zum erstenmal gebraucht Trotzdem ist auclilieute 
noch eine vollige Einsicht in das Wesen der Symbiose nicht erzielt 
Gleichwohl wird man auf Grund neuerer Forschungen sagen, dafi 
hier eine Symbiose im Sinne de BakvSj d. h. eine mutualistisehe Syni" 
biose nicht vorliegt, vielmehr ein antagonistisches Verhaltnis, indem 
der Pilz auf den von ihm umschlossenen Algen parasitiert Man 
kann darum mit Schw’endeneh auch sagen, daB es sich um Helotismus 
der Algen handelt^^). 

Nicht jeder Parasit verfahrt ja so unzweckmafiig, seinen Wirt 
in toto Oder in parte abzutdten, die raffinierten Parasiten wissen 
vielmehr ihre An griff e in den Grenzen zu halteii, die das Leben des 
Wirtes zunachst nicht in Frage stelien, und die dementsprechend eine 
langere Ausnutzung gewahren. Es sei an roanche Uredineen, Ustila- 
gineen und Peronosporeen erinnert. Nun hat man aber nicht nur 
keine Schadigung an den Algenzellen, sondern sogar eine Forderung 
durch den Pilz beobachtet: die Algen konnen in der Fleehte grohere 
.Dimensionen annehmen, als in freiem Zustand, sie werden, da sie 
selbst nicht beweglich sind, durch „Schiebehyphen" oder auf andere 
Weise vorsorglich an die richtige Stelle im Thallus verlagert. Doch 

78) Wegen der Mykorrhiza der Farnprothallieu vgL die Literatur. Eine kurze 
Zusammenfassung gibf Haberlandt 1918 Phys. Pfianzeoanat. 2X1 5. Aufi. VgL 
auch Derselbe 1910 Beitr. z. ailg. Bot. 1 29S. Wegen der Verpiizimg der Ehizoiden 
von Lebermoosen s. Burgbfe Anm. 55. (Garjeanxe 1911 Flora 102 M7; Riolkr 
1922 Ann. of Bot. 37 193.) 

79) BE Bary 1879 Die Erscheinung der Symbiose. Straiburg, Die AuffaBsung 
der Fiechten als Kombination von Algen und Pilzen ht namentlich von Sen wex- 
DENER (1869 Algen typen der Flechtengonidien. Basel) begrilndet worden. Zu ver- 
gleichen ist noch iiber diese Frage be Bary (1865 Morphologie u. Physiologie der 
Pilze etc. Leipzig) und Eexnke 1894 Jahrb. wiss. Bot. 2(> 524. 

80) Treboux 1912 Ber. Bot. Ges. SO 69. NiENBiTErr 1917 Zeitsehr. f. Bot. 

9 529. 

81) VgL auch Tobber 1920 Ber. Bot. Ges. (10). 
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-aucli diese Tatsaclien spreclien nicht gegen „Parasitismus“. Entscliiedeii 
dafiir aber spricbt die Tatsache, dafi — jedenfalls in vielen Fallen — 
4er Pilz mitteis Hanstorien in die Algen eindringt nnd sie aussangt. 
so daB nnr die leeren ZellMute librig bleiben®^). 

Was die chemiscben Wecbselbeziebimgen betrifft, so stebt so viel 
fest, daB die Alge, die durch ihre Lage im Tballus sowie durcli 
dessen Gestalt und Eeaktionen in gute Beleiicbtimg gebracbt und 
durcli die Atmung des Pilzes reichlicli mit Kohlensaure versorgt wird, 
diese assimiiiert Von den Assimilaten zehrt der Pilz, indem er 
wahrscheinlich der lebenden Alge auf osmotischem Weg Zucker oder 
andere loslicbe Stoffe entzieht, urn endlicli in den Fallen, in denen 
er Hanstorien bildet, ibren ganzen Inbalt zu konsumieren. Daneben 
mag der Pilz, wenn die Flecbte nicht auf nacktem Gestein wMist, 
auch aus dem Substrat organische Nabrstoffe bezieben. — Wasser 
und Nahrsalze'^^) erhalten die Flechtenalgen durcb Vermittlung des 
Pilzes. Erne Zeitlang gait die yon Beijerinck®^) begriindete, spater 
auch von Artari^*^) vertretene Anschauung, daB der Pilz der Alge 
organische Stickstoffverbindungen zufuhre; diese Lehre war aber nie 
sicher begrtindet und wird auch durch die Erfahrung nicht gestutzt, 
dafi die Alge in Reinkultur besonders gut bei Zufuhr von Asparagin 
Oder anderen Amiden wachst ’^^). Es ist wahrscbeinlicher, daB normaler- 
weise anorganische Stickstoffverbindungen den Stickstoffbedarf der 
Flechtenalgen decken, daB diese also ganzlich autotroph leben*^*^). 
Fiir den Oekologen von ganz besonderem Interesse ist die Einteilung 
Sernanders in nitrophile und nitrophobe Flecbten. Die ersteren 
leben im Gegensatz zu den letzteren unter einem verhaltnismaBigen 
UeberfluB an Stickstoffverbindungen. Wie Nienbdrg des naheren 
ausfiihrt, sind wohl alle Flechten auf Ammoniumsalze angewiesen, die 
nitrophilen aber sind an eine an Ammonik relativ reiche Atmosphere 
(Ktistenklima iisw.) angepaBt, wahrend die nitropboben nur in ganz 
besonders reiner Luft leben. Nitrophile Rindenflecbten siedeln sich 
in den Astlochtraufen der Rinden an, wohl wegen des Ammoniak- 
gehaltes der Saftfliisse, wahrend nitrophobe diese Traufrinnen meiden. 

Es kann nicht unsere Aufgabe sein, auf die zahlreicben Falle 
bier einzugehen, bei denen man mit groBerem oder geringerem Recht 
von Symbiose, sei es zwischen Pflanzen untereinander sei es 

82) Peirce 1899 Proc. Calif. Acad. 1 20T. Darilow 1910 Bull. gen. Bofc. 
St. Petersbourg SJi Nierburg zit. in Anm. 87. 

83) BalomOjS- 1914 Jahrb. wiss. Bot. 54 309. 

84) BELTERmCK 1890 Bot, Ztg. 48 725. Artari 1890 Bull, des naturalistes 
de Moseou No. 1. 

85) Warejs' 1921 Kef. Zeitscbr. f. Bot. 13 182. 

86) Ueber Stoffwecbseiendproduktej die der Pilz nur im Zusammenleben mit 
der Alge bildet, s. Tobler 1909 Ber. Bot, Ges, 27 421. Ueber Lichenin ygl. Sal- 
KOWSKi 1918 Zeitscbr, f. physiol. Gbemie 104 105;* H. PEnsrosHEiM u. Seifert 
1923 ebenda 128 284; Karree u. Joos 1923 Bioebem. Zeitscbr. 136 537. 

87) 1919 Zeitscbr. f. Bot. 11 1, Vgl. auch Galloe 1913 Flecbtenokologie, 
Kopenhagen. (Bevorzuguiig sauren Bodens durcb die meisten Flecbten.) 

88) Aus der grolien Literatur sei — einigermafien willkurlicb ■— nur folgendes 
zitiert: Zellner 1912 Beib. Bot. Cbl. 28 473, u. 1923 40 1 (Symbiose als cbemi- 
sches Problem) Buder 1913 Ber. Bot. Ges. 31 80 (Symbiose zwischen einem farb- 
losen beweglieben Spaitpilz und kleinen cblorophyllbaltigen Wesen, die ibn pfiastern). 
Pascher 1914 ebenda 32 339 (iiber Symbiose von Bakterien und Flagellaten mit 
Kyanophyceen, sog. Bynkyanosen). Ueber endophytiscbe Kyanopbyceen s. Harder 
1917 Zeitscbr. f. Bot. 9l45, E. Prikgsheim 1918 Arch. f. Protistenkunde 38 26 
u. Li.vfBEEGER 1921 Anz. Akad. Wiss. Wien, matb.-nat. Kl. 17 131. — E. Pritos- 
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zwischen Pflanzen und Tieren'^”), spricht. Wohi aber woilen wir zuni 
SchluB darauf hinweisen, daB man dem Ansdruck Symbiose auch einen 
erweiterten Sinn geben kann. Symbiose im engsten Sinne liegt vor. 
wenn die beiden Symbionten zusammen geradezu einen einzigen Or- 
ganismus biiden, der formale oder funktionelle Eigenschaften erhalt. 
die den Konstituenten nicht oder nicht in so bohem Grade eigen 
waren (Flechten, Leguminosen); eine schon geringere Anpassung tritt 
nns dann entgegen, wenn die beiden Symbionten nur so weit mit- 
einander vereinigt sind, wie z. B. Clostridinm Pasteurianum mit den 
zwei aeroben Bakterien, so daB sie eine formlose Zoogloea biiden 
(S. 394); von einer Symbiose kann man aber auch dann noch reden, 
wenn in der gleichen Ackererde nebeneinander grUne Algen und 
Clostridium Pasteurianum tatig sind und sich gegenseitig mit ihreti 
Stoffwechselprodukten unterstUtzen ®‘'). Gehen wir nun einen Schritt 
weiter, so sehen wir Organismen, die nacheinander am gleichen 
Ort vorkommen, und von denen einer dem anderen den Boden vor- 
bereitet, und diese Erscheinung kSnnen wir als Metabiose-’C be- 
zeichnen. Die nahen Beziehungen zwischen Symbiose und Metabiose 
leuchten ein. Von der weiten Verbreitung der Metabiose aber haben 
wir uns schon fruher iiberzengt, und wir konnen unsere Besprechungen 
liber den Stoffwechsel der Pflanzen nicht besser beschliefien, als wenn 
wir die Metabiose verschiedener fruher besprochener Organismen in 
tabellarischer Form noch einmal Revue passiereu lassen. Wir be- 
schranken uns dabei im wesentlichen auf die beiden Elemente, die in 
unseren obigen ErQrterungen stets die Hauptrolle gespielt haben, be- 
trachten also den Kreislauf des Kohlenstoffes und Stickstoffes in der 
Welt der Organismen. DaB kein Stoff auf unserem Planeten ver- 
loren gehen kann, das sagt uns die Chemie; daB aber ein wirklicher 
Kreislauf der Stoffe auf der Erde stattfindet. das liegt nicht 
am wenigsten an der Erscheinung der Metabiose. Obwohl einige 
Piize imstande sind, durch Ausscheidung unbekannter Stoffe das 
Substrat fiir sie selbst peigneter zu machen-‘-), wtirde doch jeder 
Organismus fiir sich allein sehr bald die AuBenwelt derartig einseitig 
verandert haben, daB . er nicht mehr lebensfahig ware. Nur die 
Existenz zahlreicher verschieden funktionie render 
Organismen erlaubt die stete Wi ederkehr neuen Lebens 

HEIM 1920 Obi. Bakt. II 51 12, u. 1920 Naturwiss. 8 101 (Synjbiose bei Bakterien;. 
Wettstbin (1915 Oesterr. Bot. Zeitschr. 15 145) besehreibt eine chlorophyiifreie 
Schlauebalge mit cbitinhaltiger Zellhaut, die assimilierende No.stoczeilen inirazellular 
beherbergt. Cholodnvj (1922 Ber. Bot. Ges. 40 320) schildert symbiotisehe Ver- 
einigung von Algen und eiHenspeiohernden Bakterien und auch eehten Eisen- 
bakterien (Leptothrix). Ueber Symbiose zwisehen Bakterien und Pilzen s, Barr-Y 
1917 Ver. Naturf. Ges. Basel 28. Baden 1915 Ann. of Bot. 2i) 135 

89) Buchner 1921 Tier und Pflanze in intrazeilularer .Symbiose, Berlin, u. 
1922 Naturwiss. Wochenscbr. 10 143. Es sei Doch besouders "auf die Miiteilung 
Peingshbims (1915 Biol. Obi. 35 375) hingewiesen, in der durob Knlturversuehe 

f ezeigt wird, daS das mit Griinalgen, Zoocblorellen, in Symbiose lebende Paramaeeimu 
lursaria ganz von jenen erhalten werden kann. Die Erkenntnis des symbioii sehen 
Zusararaenlebena von Protozoen mit Zoocblorellen und Xanthocbioreilen geht auf 
K. Brandt (1881) zuruck. — Vgl. u. a. noch Limbbbobr 1918 Sitzungsber. Akad. 
Wiss. Wien, matb.-nac. Kl. 127 Abt. I. — Ueber LeHchisymbiose s. Kap. 19. 

90) Dazu u. a. Pringsheim 1920 Cbl. Bafci II 51 72, u. 1920 Naturwi>fci. 

•S 101. 

91) Ward 1899 Ann, of Bot. IS 52. 

92) NiKiTtNSKY 1904 .Tahrb. Bot. 40 1. Lutz 1909 Diss. Halle. Brown 1923 
Ann. of Bot. 37 105. 
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Stickstoffbindung. Symbiose und Metabiose etc. 4],={ 

auf der Erde. Die nebenstebende Tabelle soil den Kreislanf des 
Kohlenstoffes und Stickstoffes in den Organismen darstellen. Sie 
macbt keinen Anspruch auf Vollstandigkeit; es konnte noch mancbes 
Stoffwechselprodukt angefuhrt, mancher Pfeil gezogen werden, die 
der Uebersicbtlichkeit zuliebe weggelassen wurden. In den einzelnen 
Stoffwechselprozessen sind nur diejenigen Stoffwechselprodukte an- 
gefiibrt worden, die uns fiir den Moment interessieren. Chemische 
Gleichungen sind vermieden worden; die Ausgangs- und End* 
produkte eines Vorganges sind durch Pfeile getrennt, die zugleicb 
die Richtung des Reaktionsverlaufes angeben. Manche Prozesse er- 
folgen in Richtung links nach rechts; andere in umgekehrter Richtung. 
1st ein Auf wand von Energie bei der Eeaktion nbtig, so ist der 
Pfeil aufwdrts gerichtet; ein Gewinn von Energie wird durch 
den Pfeil \ angedeutet. 

Durch fetten Druck ausgezeichnet steht unter Nr. 5 in der Tabelle 
die OOg-Assimilation der grunen Pflanze, ein Prozefi, zu dem das 
Sonnenlicht die notige Energie liefert. Von den beiden Produkten, 
die dabei entstehen, ist der Sauerstoff wichtig, weil er zahlreiche 
Oxydationen auszufuhren vermag, die in den Zeilen 1 — 4 und 6, 7, 8, 
10 und 11 aufgezeichnet sind. Das andere Produkt (Kohlehydrat) wird 
sowohl in der grunen Pflanze als auch in zahllosen anderen Organismen, 
in die es flbergeht, durch Oxydation Oder Spaltung direkt oder in- 
direkt zu Kohlensaure und Wasser abgebaut. Der Sinn dieser De- 
struktion ist der Gewinn der chemischen Energie, die im Kohlehydrat 
als aufgestapelte Sonnenergie enthalten ist; das eine Endprodukt der- 
selben (COj) ist wieder Nahrstoff der grtinen Pflanze. Da die Mehr- 
zahl der Organismen Kohiehydrate nicht selbst zu bilden versteht, 
zeigt sich darin die zentrale Stellung der autotrophen Pflanze fur das 
Leben auf der Erde; zu diesen gehoren aber auch die unter 1—4 an- 
geflihrten Bakterien, bei denen das aus CO 2 entstehende Assimilations- 
produkt noch nicht bekannt ist; deshalb ist in der Tabelle nur von 
..organischer Substanz" die Rede. 

Die Verwendung der im destruktiven Stoffwechsel frei werdenden 
Energie (Zeile 1 — 4; 14—18) ist eine verschiedene. Unter anderem 
dient sie zweifellos auch zu zahlreichea Synthesen. 

Die Tabelle berichtet auch Uber den Kreislauf des Stickstoffes. 
Die Reihen 14—18 stellen die Assimilation des freien oder des 
gebundenen Stickstoffes dar; weiter unten wird der EiweiBabbau 
behandelt. 

So zeigt diese Tabelle die Hauptzttge des Stoffkreislaufes in der 
organischen Welt, wenigstens in qualitativer Hinsicht. Wie sich die 
<juantitative Seite aller dieser Prozesse stellt, vermogen wir nicht zu 
ilberblicken. 
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19. Kapitel. 


19. Kapitel. 

BnergiewechseP). 

Wir liaben jetzt ein Bild vom Stoffweclisel der Pflanzen ge- 
woniien und gesehen, daB trotz der grofien Mannigfaltigkeit sich docli 
uberall zwei Grundvorgange ergeben, die prinzipiell voneinander ver- 
schieden sind; Assimilation und Dissimilation. Die Bedeutung der 
Assimilation ist ohne weiteres verstandlich : wir seben, daB die 
Pflanzen dauernd wacbsen, und zu der damit verbundenen Ver- 
groBerung bediirfen sie notwendigerweise der Aufnalime von Stoffen 
aus der ITmgebung und ihrer Verwandlung in Korpersubstanz. 
Weniger verstandlich ist zunachst der Vorgang der Dissimilation, 
der zum Teil das wieder vernichtet, was die Assimilation geschaffen 
hat. Wir haben aber schon erkannt, daB dieser destruktive Stoff- 
wechsel der Energiespendung dient. So schlieBt sich eine Betrachtuiig 
des Energiewechsels an die Behandlung des Stoffwechsels natur- 
gemaB an. 

Als Voraussetzung einer derartigen Betrachtung gilt das Gesetz 
von der Erhaltung der Energie. So wenig die Manze imstande 
ist, Stoff zu erschaffen, so wenig kann sie Energie erzeugen: sie 
kann Stoff und Energie nur von auBen beziehen und kann sie ver- 
wandeln. 

Als (^uellen der Energie kommen hauptsachlich in Betracht 
die Warme, die strahlende Energie, besonders des Lichtes, und die 
chemische Energie. In betreff der Wdrme ist schon friiher aus- 
gefuhrt worden, daB alle pflanzliche Tatigkeit an bestimmte eng- 
begrenzte Temperaturen gebunden ist. Damit ist aber durchaus 
nicht gesagt, daB die Warme des AuBenmediums eine Energiequelle 
fur die Pflanze darstellt. Es besteht ja gar kein Zweifel dardber. 
daB die Pflanze Warme aus ihrer Umgebung absorbieren muB. 
sobald sie defer temperiert ist als die AuBenwelt. Und dieser Fall 
ist keineswegs selten. So ist im 4. Kapitel die Rede davon ge- 
wesen, daB die Transpiration Zufuhr von Warme erheischt, und dafi 
eine durch Transpiration sich abktihlende Pflanze dauernd Warme 
aus der Atmosphare aufnimmt. Die Tatsache ist aber ganz selbst- 
verstandlich , die Arbeitsfahigkeit der Pflanze wird dadurch nicht 
erhbht. Jedenfalls hat die Pflanze eine solche Warmezufuhr von 
auBen her nicht ndtig^). Denn wir konnen uns vorstellen. daB sie 
durch ihre eigene Warmeproduktion und Einschrankung der Tran- 
spiration dauernd etwas hoher temperiert sein kann als ihre Umgebung. 
also ausschlieBlich Warme an diese abgibt. — DaB die Pflanze 
elektrische Wellen, die ihr von auBen geboten werden, auszunutzen 
versteht, ist nicht wahrscheinlich, jedenfalls wissen wir nichts davon, 
wir wissen im Gegenteil, daB die Pflanze ohne solche Energiezufuhr 
gedeiht. — Ganz anders verhait es sich mit den Licht wellen. Wir 


1) Vgl. Pfepvee 1892 Energetik (Abh. Kgl. Ges. Leipzig 18 1.11) und ganz 
besonders Nathansohx 1910 Der Stoffweohsel der Pflanzen. Leipzig. Kap. 28, .'Ki 
und 1919 Kolloidchem. Beih. 11 261. POtter 191:1 Hdvvb. d. Nnturwiss. 3 499. 

2) Vgl. hierzu aueh Nathansohn, Stoffwechsel S. a97. 
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wissen, daJB die grune Pflanze die Lichtenergie zu ihrem Gedeihen 
notig hat, da6 sie Blattfiachen entwickelt, um mit ihnen Licht ein- 
zufangen und zu absorbieren. Ein Teil der absorbierten Lichtenergie 
wird im Blatt in chemische Energie umgesetzt, die sich in den Assi- 
milaten wiederfindet; erst diese chemische Energie der Assimilate und 
nicht das Sonnenlicht direkt leistet Arbeit — und zwar in der grunen 
Pflanze wie in der farblosen. Denn die letztere ist ja auf die Assi- 
milate der grunp Pflanze angewiesen. Demnach spielt die Energie 
des Lichtes indirekt auch bei den heterotrophen Pflanzen die grbfite 
Rolle. Fafit man aber nur die nachsten Quellen der Energie ins 
Auge, so muB man sagen, dafi diese zum Teil vom Licht, zum Teil 
auch von der Nahrung herriihren. 

In welcher Weise wird nun die eingefuhrte Energie umgestaltet? 
So gut wie im Organismus chemische Verbindungen auftreten, die 
nur e r zu bilden vermag, so gut kOnnten auch Energieformen in 
ihm entsteheh, die anderwarts nicht bekannt sind. Einstweilen 
wissen wir aber von solchen spezifisch organischen Energien nichts. 
Aber wir kennen die Veranderungen der eingefuhrten Energie ilber- 
haupt nur sehr wenig. Der Forschung zugdnglich sind vor allem 
die nach auBen tretenden Endglieder der Verwandlungen, wahrend 
uber die Veranderungen im Innern nur Vermutungen aufgestellt 
werden kbnnen. Unter alien diesen Endgliedern der Verwandlung 
ist neben der potentiellen chemischen Energie, die in den Bau- und 
Betriebsstoffen darin steckt, die potentielle Energie, die durch Ueber- 
windung der Schwerkraft gewonnen wird, besonders wichtig. Das 
Wachstum, die Bewegungen, die der Organismus so wie seine Teile 
ausfiihren, gehbren zu seinen auffallendsten und darum auch meist- 
studierten Leistungen. Ferner ist die Produktion von Warme zu 
nennen als ein Vorgang von sehr groBer Verbreitung, uber dessen 
Bedeutung wir freilich nur wenig wissen, wahrend wir uber seine 
Ursachen genauer orientiert sind. AuBer der Warmebildung ist noch 
die Entstehung von elektrischen StrOmen und von Licht in der 
Pflanze zu besprechen, zwei Erscheinungen, die bis heute in der 
Pflanzenphysiologie keine sehr bedeutende Rolle spielen. 

Es ist jetzt noch unsere Aufgabe, die Entstehung der zuletzt 
genannten Energieformen in der Pflanze etwas naher zu betrachten 
und ihren Zusammenhang mit dem Stoffwechsel aufzudecken. Wir 
beginnen mit der WSraie. 

Die Pflanze folgt im allgemeinen in ihrer Temperatur dem AuBen- 
medium; sie gibt manchmal Warme nach auBen ab, manchmal nimmt 
sie solche von auBen auf; sie entbehrt also besonderer Einrichtungen, 
wie sie die homSothermen Tiere besitzen, um eine konstante, von der 
AuBenwelt unabhangige Temperatur zu erzielen. Durch Strahlung, 
auBerdem aber, wie schon gesagt, durch Transpiration kann die 
Temperatur des PflanzenkSrpers sogar unter die der ITmgebung herab- 
gedruckt werden. Will man eine Produktion von Warme in der 
Pflanze nachweisen, so gilt es demnach, die Strahlung und die Tran- 
spiration zu hindern und auch Warmeverluste durch Leitung ein- 
zuschranken, andererseits natttrlich auch die Ursachen eines Warme- 
gewinnes von auBen, also vor allem Insolation, zu vermeiden. Die 
alleinige Unterdruckung der Transpiration bewirkt es oft schon, daB 
ein Pflanzenteil, der bisher unter der Lufttemperatur blieb, nunmehr 
eine Temperatur annimmt, die die Lufttemperatur etwas ubersteigt. 
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Deutiicher lafit sich eine Temperatursteigerung nachweisen'O, weim man 
entweder von vornherein massige Pflanzenteile, die also eine iin Ver- 
haltnis zu ihrem Volumen kleine Oberflaclie haben, zur Dntersucliung 
wahlt, Oder weun man die Versucbsobjekte in grOBeren Mengen an- 
Muft und mit einem scMechten Warmeleiter umgibt. So ubersteigt 
die Temperatur in vielen Infloreszenzen die Temperatnr der Luft um 
ein Betraclitliches; Uebersclittsse von 5— 10® C sind keine Seltenlieit. 
Erwarmungen um einige Grad kann man leicht durch Anliaufen von 
keimenden Samen, Vegetationspunkten, Blutenknospen in einer Koch- 
flasche, wenn man diese mit einem scWecbten Warmeleiter umgibt, 
Oder besser in DEWARSchen Gefafien erzielen, falls man dafur Sorge 
tragt, daB genttgend Sauerstoff in sie eindringen kann. Sehr betracht- 
iiciie Temperatursteigerungen bekommt man auch durch die Laub- 
blatter mancher Baume, wenn man diese anhauft ')- Werden die 
gleichen Objekte in totem Zustande unter denselben Bedingungen 
beobachtet, so bleibt die Temperatursteigerung aus, wenn Mikro- 
organismen fern gehalten werden ''). Handelt es sich aber um den 
Nachweis geringerer Temperaturdifferenzen an einzelnen Pflanzen- 
organen, so hat man sich der bekannten thermoelektrischen Methode 
zu bedienen; die zwei Lbtstellen zwischen Drahten aus verschiedenen 
Metallen, z. B. Konstantan und Eisen, werden in .Form von Nadeln 
hergestellt, die iiberfirniBt sind; die eine wird in den zu unter- 
suchenden’Pflanzenteil eingestochen, die andere befindet sich in Luft 
Oder einem anderen Pflanzenteil, der als Vergleichsobjekt dient, und 
ein Galvanometer laBt aus der GroBe seines Aussc'hlages auf die 
Temperaturdifferenz zwischen beiden Nadeln schlicBen'M. 

Auf diese Weise kann man aber nur qualitativ feststellen, ob 
eine Pflanze Warme produziert Oder nicht, die wichtigste Frage nach 
der Menge der produzierten Warme laBt sich nur durch kalori- 
metrische Untersuchungen eruiereu. Nach G. Bonnier') kann 1 kg 
keimender Gerstenkorner in 1 Stunde etwa SV 3 Kilogram mkalorien 
entwickeln. Dagegen fand Peirce viel geringere Wiirmeproduktion 
bei keimenden Erbsen, nkmlich nur 0,5 Kilogrammkalorien pro kg 
und Stunde. DaB bei der Warmeproduktion der Zustand der Pflanze 
und die auBeren Umstande eine groBe Rolle spielen. tritt nicht nur 


3) Vgl. Leick 1911 Mitt. Naturwiss, Vereins Neuvorpoiiuneru T, u. 191 d 
Beih. Bot. Cbl. 33 1 309. Hier die Literatur seit den tJoppERTschen Unter- 
suchiingea von 1832. — U. a. filhrt Leick den Nachweis, dad Oelsamen vvhbrend 
der Keimung mehr Wfirme entwickeln als Starkesamen. 

4) Mousch 1908 Bot. Ztg. 68 211. 

5) Ob wirklich in den Versuchen mit lebenden Samen, Kiiospen iind Bliittern 
die Mikroorganisnien genugend ausgeschlossen waren, mud dahiiigestellt bleiben. 

6) Doteochet 1840 Ann. sc. nat. Bot. (2) 13 5. RodewaLd 1887 Jahrb. 
wiss. Bot. 18 263. Leick 1911 Mitt- Naturwiss. Vereins Neuvorpommern 43 28, 
Tiessen zit. Anm. 18 (Methodik). 

7) Bonniee 1893 Ann. so. nat. Bot. (7) 18 1. Noeh hdhere Werte fand 
BomsiEE 1880 Bull. Soc. Bot. France 27 141; diese sind aber sicher viel zu hoch. 
wie Bodbwaxi) (1883 Journ. f. Landwirtsch. 31 439) nachwies. 

8) Feiece 1912 Bot. Gaz. 53 89. In der PEiKCEschen Apparatur gab eine 
lebhafte Maus in der Stunde 0,67 Kilogrammkalorien abj d. h. VOmal soviei als 
seine pflanzlichen Objekte, wenn man die WSrmeproduktion auf gleicbes Gewicht 
bezieht. — Uebrigens sind die PElECEsehen Versuche mit den BoNNiEESchen 
nicht gut vergleiehbar, da die letzteren ‘/a Stunde, die erateren aber 1 Woche 
lang liefen; die angefuhrten PEiBCEschen Zahlen sind Durchschnittswerte des 
I. Versuehstages. 
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bei den kalorimetrischen, sondern auch sclion bei thermometrischen 
Messnngen hervor, denen wir uns jetzt zuwenden. 

In auffallender Weise Mngt die Warmeproduktion vom Ent- 
wicklungszustand des Pflanzenteils ab, derart, dab im allgemeinen 
jugendliche Organe mehr Warme produzieren als erwachsene; dock hat 
Dutrochet*’) auch ftir die erwachsenen Stengel vieler Pfianzen einen 
UeberschuB von 0,1 bis 0,3® C tiber die Lufttemperatur konstatieren 
kSnnen, wenn die Transpiration aufgehoben war. Aehnlich verhalten 
sich auch Hutpilze, wahrend in Blattern und Friichten die Erwarmung 
geringer ausfallt. Aber es gibt auch Organe, die im erwachsenen 
Zustand die maximale Warmeproduktion aufweisen, und gerade die 
starksten Temperaturuberschiisse und die hdchsten Temperaturen sind 
in ausgewachsenen Teilen von Bliiten und Infloreszenzen nachgewiesen 
worden. An diese Objekte wird man sich tiberhaupt zu halten haben, 
wenn es sich darum handelt, die Warmebildung in der Pflanze be- 
quem zu demonstrieren, denn hier geniigt oft schon das Geflihl zu 
ihrem Nachweis. Das Thermometer hat dann auch ergeben, daB die 
Infloreszenzen von Palmen und Cycadeen, sowie gewisse Teile der 
BlUte von Victoria regia'®) nicht selten 10 und mehr Grad hoher 
temperiert sind als die Luft, und namentlich bei Araceen werden noch 
viel hOhere Werte erreicht. So fand Kraus") an Thermometern, die 
von mehreren Keulen von Arum italicum umgeben waren, maximale 
Temperaturen von 49, und selbst 51 ®, und diese waren um 33 bzw. 
40® C hQher als die Lufttemperatur. In der Natur wird wohl durch 
Transpiration fGr die nStige Abktthlung gesorgt werden, denn die im 
Experiment gefundenen Temperaturen kbnnte die Pflanze auf die 
Dauer schwerlich aushalten. Besondere Anpassungen kSnnen freilich 
ttberall ausgebildet werden, und so kennen wir auch Bakterien, Pilze 
und andere Organismen , die durch hohe Lage ihres Temperatur- 
maximums ausgezeichnet sind, und die sehr lebhaft Warme pro- 
duzieren. 

Da diese thermophilen Mikroorganisinen auch ein hohes Tem- 
peraturminimum haben, siedeln sie sich auf insoliertem Erdboden an 
Oder nutzen tierische Warme aus, indem sie als harmlose Bewohner 
Oder schadliche Parasiten den Leib hombothermer Tiere befallen. Be- 
sonders Gppig entwickeln sie sich aber im ghrenden Mist, in Laub- 
streuhaufen. des Waldes, ferner in fermentierenden Tabakblattern usw., 
wo ihnen zundchst durch mesophile Vorlaufer die Statte bereitet wird. 
Von thermophilen Bakterien wird auch die allbekannte starke Tem- 
peraturerhohung bewirkt, die nicht selten in aufgeschichtetem Heu 
wahrgenommen wird. Nach Miehe ftthren hier zunachst Bact. coli 
und Oidium lactis eine Temperatursteigerung bis zu 40® 0 herbei und 
machen dadurch erst die Entwicklung des eigentlichen Warmebildners, 
des „orthothermophilen“ Bac. calfactor, mOglich. Dieser hat bei etwa 


9) Dutrochet zit. Anm. 6. Leick zit. Anm. 3. Doybb zit. Anm. 23. 

10) Enoch 1919 Bibliotheca botanica Heft 47. 

11) Ebaus 1894-95 Abb. Naturf. Gee. Halle Ifi 35 u. 257. Leick 1910 Dies. 
Greifswald. 1921 Mitt. Naturwiss. Vereins Neuvorpommern 48 1 (gute Zusammen- 

fassung).^^^^ 1893 Ber, Bot. Ges. 11 (66). Miehe 1907 Selbsterhitzung des Heus. 
Jena. Ders. 1919 Naturw. Wochenscbr. 18 73 (Zusammenfassung). Jk. Noack 
1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 593. Waksman 1919 Soil sc. 8 71. Ueber Erw^mung 
des Heus ist auch zu vergleichen : Boekhoxjt u. Ott be Vries 1909 CbL Bakt. 
n 23 106, u. 1916 44 290. 

Ben ecke 11. Jost, Pflanzenphysiologfie*, I. 
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30^ C seia Minimum, und er kann dann bis naliezu auf 70'* C (seiii 
Maximum)' die Temperatur des^Heues steigern. In ' sterilisiertem lieu 
bleibt die Erwarmung aus.: Man konnte versucbt sein, zu glaubem 
daB im Stoffwechsel der Thermopbilen das Verbal tnis des Ansatzes 
zum Umsatz besonders klein, daB also die wErmespendende Dissi- 
milation im Vergleicb zu anderen Verricbtungen stark gef5rdert sei: 
in diesem Fall kbnnte man von einer ,,Warmegarung der Thermo- 
pMlen“ reden. Nach Noack^^) trifft aber diese Annalime nicht zi, 
der okonomiscbe Koeffizient (S. 324) halt sicli vielmebr in den iib- 
lichen Grenzen. 

TJnter den auBeren die Warmebildung bedingenden 
Einfltissen ist an erster Stelle die Temp era tiir selbst zu nennen, 
denn die Warmebildung macht die Pflanze nicht etwa imabhangig 
von der Aufieiitemperatur; ahnlicb wie bei der Verbrennung der Kolile 
Mt sich der Be gin n der W^rmeproduktion erst durch eine genttgend 
bobe Temperatur erzieleu. Die selbst erzeugte Warme bietet also 
keinen Scbutz gegen Frost Die Knospen von Aescnlus konnten bei 
5^00 0 das Thermometer nicht zum Steigen veraniassen, wahrend 
sie bei ca. 20 ^ einen UeberscbuB von 0,63^^ C ergabeu: Weizeukeim- 
linge, die bei 11^ einen UeberscbuB von 1 , 1 ^^ ergaben, erzieiten 1,4^* C 
bei 16® 0. Es felilt aber noch an systematischen lintersuchungen 
dieser Abbangigkeit; insbesondere milfite eingehend erforscht werden, 
ob mit dem Steigen der AuBentemperatur ilber ein gewisses MaB die 
Warmeproduktion von seiten der Pflanze wieder eingescbrankt wird; 
wie es scbeint, ist das nicht der Fall. 

Sebr banfig ist eine gewisse GesetzmSiigkeit hn zeltlicben \"eriaiif der Wlrme- 
entwicklung beobaebtet worden. Bei Avnm bat die jugendlichc Infloreszenz zu- 
nacbst ungefabr denselben WteneubersebiiS, wie beliebige andere Pflanzenteile. 
Die Starke Erwarmung setzt erst mit der Oeffnung der Bpatba gegen Abend ein, 
nimmt rascb an Intensitat zu, um nocb vor Mitternacht ein ansgesprochenes 
Maximum zu erlangen. Am naebsten Morgen ist wieder die Liifttemperatur er- 
reicbt, und es bleibt, abgeseben ?on einer zweiten geringfugigeren Erw&rmung der 
Antberenregion am naebsten Vormittag, bei dieser einmMigen Erwirmung. Bei 
Victoria regia maebt sicb sebon . 9 Stunden vor Oeffnung der Blute der Beglnn 
der Erwarmung geltend, und diese steigt bald nach der Oeffnung (gegen Abend) 
auf ibren maximalen Wert, es trltt'dann im Laufe der NacM AbkuMnng ein, aber 
auf diese folgt am Abend des zweiten Tages ein zweites, kleineres Maximum 
Soicbe Periodizitat ist ■ nun bei alien langer andauernden Warmeproduktionen zur 
Beobaebtung gelangt. Bas Maximum zeigl nicht seiten von Tag zu Tag eine Ver- 
sebiebung nach vor- oder riicfcwirts, falifc aber auf Aio Tages stunden, Vor- Oder 
Nacbmittag, ansebeinend nie auf die Naefat Ueber die Ursaehe dieser FeriodizitEt 
ist niebts Naberes bekannt, dock wird man vermuten, daB sie mit penodischen 
Aenderungen der AtmungsintensitUt zusammenbangen diirfte^^). 

In der Tat weist die WErmeproduktioii eine sehr enge Beziebuiig 
zur At mu Tig auf. Es wurde schon erwihnt, daB der oben ge- 
scbilderte Versucb mit keimenden Sameri nur dann gelingt, wenii fftr 
geniigende Sauerstoffzufubr gesorgt ist Aucb ist schon lange be- 


13) 1920 Jabrb. wiss. Bot. m 413. 

14) LEtOK 1921 zit. Anm, 11 ; bier aucb Baten liber Tempeiutursteigerung Im 

Bliiten stand von Bieffenbacbia. 

16) Knock vgl. Anm. 10. 

16) Keatjs 1896 Ann. jard. bot de Buitenzorg IS 217, 

17) Mbtbk u- BkLEANO 1911 u. 1913 Zeitsebr. f, Bot. S 657 ; 5 209. ITeber 
Versuene, tagesperiodisebe Bebwanfcungen der Atmung auf Sebwankungen in der 
Ionisation der Atmospb&e zuriiekzufubrenj s. SfobSE 1915 Bot. Gaz* §9 366 u. 
Stopebl 1920 Zeitschr, f. Bot. 12 529. (Hier die Literatur.j 
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kannt, daB der Sauerstoffkonsum ffiit der Erwarmung steigt, und daB 
er bei den sich stark erwarmenden Blflten und Infloreszenzen ein ganz 
enormer ist. Eingehende Untersuchungen an Arum italicum hat schon 
Gaereau^*^) ausgefiihrt, der eine last vollkommene Proportionalitat 
zwischen Sauerstoffaufnahme und Temperaturzunahme feststellte. 
Andererseits konnte EEncssoNt®) nachweisen , daB mit Entziehung 
des Sauerstoffes, also mit Beginn der intramolekularen Atmung, die 
Temperatur sich kaum fiber die der Luft erhebt. Bei Arum z. B. 
ergab sich ein TemperaturfiberschuB yon 0,2— 0,3" bei intramolekularer 
Atmung, gegenfiber 13—16,5® bei normaler Atmung, bei Raphanus- 
keimlingen von 0,2® C gegenfiber 5,7® C. Bekannt ist aber, daB in 
Gfirungen, auch wenn sie anaerob verlaufen, betrachtliche Erwarmungen 
des Garsubstrates eintreten kfinnen. Erdcsson land z. B. unter be- 
stimmten Versuchsbedingungen durch garende Hefe einen Temperatur- 
flberschuB von fast 4® C, wahrend dieselbe Hefe die Temperatur nur 
um 0,2 ® G steigerte, wenn sie statt Traubenzucker Milchzucker erhielt, 
also keine Garung erregen konnte. Brown ■^®) berechnet, daB eine 
Hefezelle, falls Abstrahlung und Ableitung der Warme verhindert 
wird, bei 37® so viel Warme entwickeln kennte, dafi sie genfigen 
wurde, um die Temperatur ihres Korpers pro Stunde um 106® zu 
heben, d. h. 70mal so viel, als ein ruhender Mann. Das stimmt mit 
der frfiher konstatierten Tatsache, daB das Leben aerober Pflanzen 
durch die intramolekulare Atmung nicht, das der Anaeroben aber durch 
die Garung sehr wohl unterhalten werden kann. Wir erwahnen 
schliefilich uoch, daB auch durch traumatische Einflfisse (vgl. S. 342) 
eine Vermehrung der Warmeproduktion beobachtet wurde ^‘)- 

Diese Beziehungen erfahren am einfachsten eine Erklarung, wenn 
wir annehmen, daB die Atmung sowie die verwandte Garung, falls 
Quellung und andere gleich zu nennende Prozesse ausgeschlossen sind, 
die Quelle der produzierten Warme ist. Es ist ja frfiher darauf 
hingewiesen worden, daB bei der Oxydation organischer Stoffe und 
ebenso bei manchen Zerspaltungen chemische Energie frei werden 
muB, und in dieser frei werdenden Energie erblickten wir die Be- 
deutung der genannten Vorgange. DaB nun diese frei werdende 
Energie teilweise Oder vollig als Warme auftreten kann, bedarf 
keines Beweises, da wir uns ja auch im gewOhnlichen Leben zur Er- 
zeugung von Warme der Verbrennung bedienen. Wohl aber kann 
man die Frage aufwerfen, ob die Atmung auch zur Erzielung der be- 
obachteten Warmemengen genttge. In den Versuchen Rodew'alds 
die mit ruhenden Pflanzenteilen (reifen Aepfeln) ausgefiihrt wurden, 
ergab sich annahernd die Warmemenge, die zu erwarten war, wenn 
die gauze chemische Energie des Atemmateriales in Warme umgesetzt 
wurde. Nach Erfahrungen Bonniebs*^*) aber an keimenden Samen 
wird bei kalorimetrischer Messung unter Umstanden mehr Warme ge- 
funden als bei der Atmung, die am Oa-Konsum und an der C02-Bildung 
gemessen wird, entstanden sein kann. Nun gibt es ja auch andere 


18) Gaeebau 1861 Ann. sc. nat. (3) 16 250. Vgl. dazu Lbick 1911 zit. 
Anm. 6, u. 1921 zit. Anm. 11. 

19) Eriksson 1881 Unters. Bot. Inst Tubingen 1 105. 

20) 1914 Ann. of Bot. 28 197. 

21) Richards 1896 Ann. of Bot. 10 531. Tibssen 1912 Beitr. z. Biol. 11 63. 

22) Rodbwald 1887—89 Jahrb. wiss. Bot. 18 263; 19 221; 20 261. Bonnier 

1893 Annal. sc. nat (7) 18 1. ' 


420 


19. Kapitel. 


Prozesse in der Pflanze, die zur Warmebildung fiihren konnen, so 
Spaltuttgsvorgange, ferner die Losung von festen Korpern, die Mischung 
von Fiassigkeiten, ferner ganz besoiiders die Quellung und endlicli 
die Reibung, z. B. die Reibung des Wasserstromes an den GefaB- 
wandungen. Inwieweit diese Prozesse im einzelnen tatsachlich neben 
der Atmung eine Rolle spielen, wissen wir nicht. Sie mtissen aber, 
wie bei Leigk®) (1916) nachzulesen ist, bei Bonniee eine grofie Rolle 
gespielt und als Fehlerquelle gewirkt haben. Tatsachlich land auch 
Dover in ihren Studien, in denen sie einmal die wahrend der 
Keimung entbundene Warme feststellte, aufierdem den Energieverlust 
wahrend der Keimung aus der Differenz der Verbrennungswarme der 
gekeimten und der iiicht gekeimten Samen ermittelte, dafi die ge- 
bildete Warme geringer ist als der Energieverlust; mit anderen 
Worten: nur ein Teil des Energieverlustes wird als Warme frei. 

Tatsachlich kbnnten wir ja auch, wenu der gesamte Inhalt des 
Atmungsmateriales an chemischer Energie durch die Atmung direkt 
in Warme hbergefuhrt wttrde, an der fruher gegebenen Deutung der 
Atmung nicht festhalten. Soli die Atmung eine Quelle der Energie 
zum Unterhalt des Lebensbetriebes liefern, so kann die chemisciie 
Energie nicht einfach in Warme umgesetzt werden, denn sonst muBte 
man ja, wie schon hervorgehoben wurde, die Atmung durch von 
auBen zugefuhrte Warme ersetzen kBnnen, was nicht der Fall ist. 
Es mussen offenbar zunachst andere Energieformen in der Atmung 
erzeugt werden, die auf andere Weise nicht hergestellt werden konnen: 
die Warme kann nur Endprodukt sein, die Zwischenprodukte der 
Energieverwandlung sind uns aber nicht zuganglich. 

Damit soil nicht gesagt werden, daB die Temperaturerhbhung, die 
mit der Atmung verbunden ist, gleichgiiltig fiir die Pflanze sein 
musse®*). Im Gegenteil werden geradezu „Heizk5rper", Thermophore, 
bei gewissen Pflanzen ausgebildet. Beim Aronsstab ist es ein be- 
stimmtes Organ, namlich die „Keule“, welches die Warme produziert. 
Diese Keule besteht nach den Untersuchungen von G. KnAtrs vor 
dem Aufbltlhen zu Ya aus Wasser, zu % aus TTockensubstanz; und 
in der Trockensubstanz finden sich 75 Proz. Kohlehydrate. die im 
Laufe weniger Stunden nachweislich fast vollkommen zu Kolilensaure 
und Wasser verbrennen, wahrend die N-haltige Substanz intakt bieibt. 
Die Keule ist aber ein. ausgewachsenes Organ, das bald nach der Bltite 
funktionslos wird, und in dem wahrend der rapiden Verbrennung 
irgendwelche besondere Leistungen, wie .sie in wachsenden Organ en 

23) 1915 Rec. trav. bot. neerl. 12 369. — Damit decken sich die Ergebnisse 
alterer Versuche Eodewalds (1883 Journ. f. Landwirtsch. Ill 407); er bestimmte 
den Bubstanzverlnst wahrend der Keimung und berechnete aus dem Verbrennungs- 
wert der reratmeten Stoffe (Starke oder Starke und Fett), wieviei Kalorien bei der 
Atmung von 1 g Trockensubstanz abgegeben werden. Verglich er damit den 
kalorimetrisch ermittelten Dnterschied im Verbrennungswert von Samen einerseits, 
Keimlingen andererseits, so erhieit er gertngere Kalorienbefriige. Es hatte also 
Energiebindung im Keimungsstoffwechsel stattgefunden, wohl im Eusammenhang 
mit dem EiweiSstoffwechsel. Vgl. auch Leick 1916 Biol. Cbl. 36 245. 

24) Euler 1911 (Zeitschr. f. allg. Phys. 12 364) fiibrt aus, daB vielieicht auch 
die lokal (im Molekiil!) sehr hohe Temperatur eine Bedeutung fiir die Pflanze 
gewinnen kann. 

25) Kraus 1894—96 zit. Anm. 11. Vier verschiedene Typen der HeizkSrper- 
bildung bei den Araceen, ausgehend von dem einfachsten bei Monsteraund schliefiend 
mit dem kompliziertesten bei Arum, besehreibt Leick 1915 Ber. Bot. Qes, 33 518. 
Die genannte Eeihe entsprioht vermutlich der stammesgeschichllichen Entwieklung. 
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stattfinden mussen, gar nichit vermutet werden konnen. Es laBt sich 
also in diesem Fall die Annahme, es werde die ganze KoMehydrat- 
menge au sschliefilich direkt zur Warmebildung verbraucht, gar 
nicht umgehen. Man wird daher bei Arum und iiberbaupt bei den 
warmeproduzierenden Bldten die auftretende Warme als Hauptprodukt 
betracbten, das seine Bedeutung in der Anlockung von Insekten hat, 
wie das yon Delpino 2") und Kraus ausgefuhrt wurde. Bei den 
Palmen dient die Warme vielleicht auch zur Sprengung der Spatha -^). 
Man wird diese Warmeproduktion in den Bluten als ein Phanomen 
sui generis bezeichnen mtissen, das biologisch mit der Warmeproduktion 
an anderen Orten nichts zu tun hat, wenn auch die Warme, rein 
physiologisch betrachtet, auf die gleiche Weise erzeugt wird, wie bei 
der gewohnlichen Atmung aller Organismen. 

Wir kommen zur Behandlung der Produktion von Liclit durch 
die lebende Pflanze-**). Die Aussendung von Licht ist eine vergleichs- 
weise seltene Erscheinung. Das „Leuchten“ ist im Pflanzenreich auf 
gewisse Pilze und Bakterien beschrankt Es ist unmittelbar an den 
LebensprozeJB gekettet, und man hat bis jetzt eine Substanz, die Licht- 
strahlen aussendet, noch nicht aus dem Organismus isolieren kOnnen, 
obwohl leblose leuchtende Substanzen bekannt sind. Das Leuchten 
beruht nicht etwa auf „Lichtspeicherung“, sondern es ist von einer 
vorhergehenden' Beleuchtung ganz unabhangig; leuchtende Bakterien 
und Rhizomorphen senden auch bei andauernder Dunkelkultur ihre 
Strahlen aus. Zweifellos steht fest, daB das Leuchten nur bei 
Sauerstoffzufuhr vor sich geht (vgl. S. 174), also einem Oxy- 
dationsprozeB entspringt. Man kann es aber nicht ohne weiteres auf 
die Atmung zurttckfuhren, denn unter gewissen Umstanden, insbeson- 
dere bei hoher Temperatur, hort das Leuchten auf, wahrend die At- 
mung gesteigert wird. Vielfach geht das Leuchtvermogen einer 
bestimmten Spezies durch hohe Temperatur oder durch andere Ein- 
wirkungen dauernd verloren, obwohl Wachstum und Atmung un- 
geschwacht weiter gehen. Beijeeinck hat fur die von ihm studierten 
Bakterien auch nachweisen kOnnen, daB das Leuchten von der Gegen- 
wart bestimmter Nahrstoffe abhangt. Peptone sind unerlaBlich ; 
Zucker ist vorteilhaft, damit die Leuchtbakterien durch Saurebildung 
die H-lonenkonzentration regulieren kOnnen®’). Ueber den viel- 
behandelten EinfluB von Salzen ist von neueren Arbeiten zumal die 
von Geehetsen®^) nachzulesen. Was die Ursache des Leuchtens an- 
geht, so ist es gelungen®®), Leuchtbakterien durch Bestrahlung mit 
ultravioletten Strahlen abzutoten, wahrend das Leuchten noch eine 
Zeitlang anhielt. Man glaubt daher an enzymatische Bedingtheit des 
Leuchtprozesses; die Leuchtbakterien sollen intrazellular einen Leucht- 
stoff. Photogen, der in jeweils geringer Menge aus einer Photogenase 
genannten Vorstufe enzymatisch gebildet wird, produzieren. Das 
Photogen soli dann, vielleicht unter Mitwirkung eines sauerstoffuber- 


26) DELPtNO 1870. Vgl. Hildebrand, Bot. Ztg. 28 590. 

27) Kraus 1896 zit. Anna. 16. 

28) Pratje 1923. Ergebn. d. Phys. 21 166. 

29) Lit. bei Molisch 1912 Leuchtende Pfianzen. 2. Aufl. Jena. 

30) Beijerinck 1890 Mededel. Afead. Amsterdam Natuurk. 11 7. 

31) Vg!. aber Chodat u. Coulon 1916 Arch. sc. phvs. et nat. 237. 

32) 1921 Obi. Bakt. 11 52 353. 
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tragendeii Enzyms, der Luciferase Dubois', oxydiert werden und das 
Leuchtea bedingen. 

Von groBtem bioiogischen, insonderbeit zoologischen Interesse 
sind die Arbeiten Buchners®®), die dem Nacliweis gewidmet sind, 
daB das Leuchtea der Tiere, Protozoen wie Metazoen, auf eine viel- 
fach zyklische (S. 403) Symbiose mit Leuchtbakterien, die sich in 
den tierischen Zellen ansiedeln, zuruckzufiihren sei. Auf Einzelheiten 
konnen wir bier nicht eingehen. 

Wir wenden uns nunmebr einer dritten Energieform zu, die in 
Pflanzen zur Beobacbtung gelangt, namlicb der ElcktrizitSt. Es ist 
scbon lange bekannt, daB man von unverletztea lebenden Pflanzen- 
teilen elektriscbe Strome ableiten kann, die mit Hilfe eines Galvano- 
meters Oder des Kapillarelektrometers nachgewiesen werden. Legt 
man nichtpolarisierbare Elektroden an ein Laubblatt derart, daB die 
eine Elektrode das Mesophyll, die andere die Mittelrippe beruhrt, so 
findet man in der Eegel einen positiven Strom, der in der Richtung 
von der Rippe zur Blattfldche geht. Die Rippe verhdlt sich also positiv 
gegentiber der Blattfldche, verhalt sich ferner ebenfalis positiv gegeu 
die schwacheren Seitennerven. Verbindet man aber zwei symmetrisch 
zur Rippe gelegene Punkte, so erhalt man keinen Strom ; ebensowenig 
wenn . man zwei beliebige Punkte eines Stengels verbindet. Treten. 
wie im letztgenannten Fall, in der intakten Pflanze keine Strbme 
auf, so lassen sie sich erzielen, wenn man Einschnitte oder Quetschungen 
anbringt, und es wird dann diejenige Elektrode positiv, die der Ver- 
letzung zunachst liegt. Verbindet man die intakte Epidermis mit 
dem Querschnitt eines Blattes, so ergibt sich ein Strom in der Rich- 
tung nach der Verletzungsstelle; dieser wechselt aber seine Richtung, 
wenn nun die Epidermis abgetragen wird, wenn also ein Liingsschnitt 
mit einem Querschnitt verbunden wird ®‘). 

Kunkel*^'») machte den Yersnch, aOe derartigen Strome auf eine einzige Ur- 
sache, namiich auf WasserstrdmungejDj zuruckzufuiiren. Da§ durch Wasserstromung 
tatsachlich Storungen des elektrisehen Gieichgewlehtes venirsacht werden konnen, 
ist einwandsfrei erwiesen. Die oben kurz angefubrten Erfolge an der iebenden 
unverletzten Pflanze, die naturlieh das groSte Interesse in Anspruch nebmen, 
waren nach Kxjnkels Auffassung nur dadurcb bedingt, daS Nerven und Blatt- 
flacbe in verschiedenem Grade benetzbar sind, und daB beim Ansetzen der feucbteii 
Elektroden an beiden Stellen verscbiedenartige Wasserstromungen entsteben sollen. 
Danacb miiBte also die beobachtete Elektrizitat sicb ebensogut am toten Biatt 
einstellen. 

Die KuNKELSche Anschauung bat der Kritik nicht standbalten 
konnen; denn spatere Untersuchungen haben gezeigt, dafi die elek- 
triscben Strdme in der Pflanze ein yiel kompiizierteres .Phanomen 
sind. Wasserbewegnng kann zwar eine Ursache derselben sein, aber 
sie ist zweifellos weder die einzige noch auch die wichtigste. Es 
gelingt namlicb, wie Haacke zeigte, auch an tiberall gleichmtBig be- 
netzbaren Blattern von Wasserpflanzen, w^hrend sie von einer diinnen 
Wasserschicht bedeckt sind, einen Strom abzuleiten. Andererseits 
lafitsich kein deutlicher Einflufi der sehr lebhaf ten Wasserbewegungen, 
die mit der Transpiration verknupft sind, auf die elektrisehen Er- 

33) 1921 Tier und Ffknze in intrazeilutoer Symbiose. Berlin. 1912 Natur- 
wissensch. 10 1 u. 30; dazu Pbatje Anm. 28. 

34) ¥gl auch Lobb u. Beuthbe 1912 Bioobem. Zeitsebr. 41 1. 

35) KraiCEL 1878 Arb. hot. Inst. Wurzburg 2 1. 

36) Haacke 1892 Flora 455. 
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scheinungen nachweisen. Dagegen hangen letztere in auffaUender 
Weise mit der Lebenstatigkeit der Pflanze zusammen. GetStete 
Blatter zeigen die normalen StrOme niclit. Ancli bangt das Auftreten 
von Elektrizitat deutlich von der Atmung ab; mit der Absperrung 
des Sauerstoffes bbren die Strbme sofort auf, bei stark atmenden 
Pflanzenteilen , z. B. den vorhin besprochenen Aruminfloreszenzen, 
sind sie ganz besonders intensiv. Aber auch mit der GOs-Assimilation 
sind Veranderungen in der elektrischen Spannung verbunden. Bei 
chlorophyllfreien Organen andert eine Verdunkelung nichts an dem 
beobachteten Strom, dagegen wird er an cbloropbyllftibrenden Pflanzen- 
teilen durcb eine Verdunklung sehr wesentlich beeinfluBt. Endlich 
ware zu erwahnen, daB bei Pflanzen, die wie Mimosa und Dionaea 
lebhafte Reizbewegungen ausfiibren, mit diesen Bewegungen auf- 
fallende und gesetzmaBige elektrische Strbmungen Hand in Hand 
gehen®’). 

Man wird aus dem Angefilhrten entnehmen dflrfen, daB elektriscbe 
Spannungsdifferenzen in der Pflanze tiberall da auftreten, wo chemische 
Oder pbysikalische Unterscbiede im Verbalten benacbbarter Teile zu- 
stande kommen®®). Stoppel®®) und andere Forscher haben darauf auf- 
merksam gemacht, daB der fruher (S. 30) erwahnte Unterschied im 
osmotiscben Werte benacbbarter Zellen Konzentrationsketten scbafft, 
die Potentialdifferenzen und damit elektriscbe StrCme ergeben. Jeden- 
falls wird man vor allem in chemiscben Umsetzungen die Hauptquelle 
der pflanzlicben Elektrizitat zu erblicken baben. Demnacb kbnnen 
zwiscben einzelnen Zellen und ganzen Geweben, aber ebensogut zwiscben 
den Teilen einer Zelle oder sogar eines Zellorgans solcbe Spannungen 
sicb einstellen 

Hier sei noclimals kurz daran erinn ert, daS in Pflanzen geweben auch die Be- 
dingungen zur Entstehung von Membranstromen (Lokalstromen) gegeben sind: 
sie werden sich stets dann einstellen, wenn in einem System von Kapillaren — 
und ais solches kann man eine PJasmamembranj wie jedes andere Gel, auffassen — 
ein Ausgleich der elektrischen Spannungen durch die Kapillaren einerseits, die 
festen Membranteilchen andererseits ermdglicht wird. Wie auf solche Weise elektro- 
osmotische Erscheinungen zu „erzwungenen Wasserbewegungen® fiihren und auf 
dieser Grundiage vielleicht Blutungs- und verwandte Erscheinungen der Erklarung 
naher geriickt werden konnen, ist bei Steen (vgL auch S. 107) und bei Nathan- 
SOHN nachzulesen. Erwahnt wurde schon (8. 345), daS die Lokalstrome nach dem 
letztgenannten Forscher stenolytische Wasserzersetzung verursachen; von den 
naszierenden Produkten der Elektrolyse soli der naszierende Sauerstoff das dem 
molekularen unzugangliche Atmungsmaterial oxydieren, der naszierende Wasser- 
stoff aber als Akzeptor fiir molekularen Sauerstoff dienen. So findet fortgesetzte 


37) Munck 1876 Arch. f. Anat. u. Phys. S. 30, Buedon-Sandeeson 1888 
Phil. Transact. 170 417. VgL auch Fitting Ergebnisse der Physiologic 5 200. 

38) VgL auch Pottbe 1911 Proc. Roy. Soc. B 84 260. Natkansohn 1910 
Stoffwechsel S. 442 u. f. Bbthe 1910 Scientia 8. Bologna. 

39) 1920 Zeitschr. f, Bot. 12 529. 

40) Weiteres iiber Ursache und Bedeutung elektrischer Strome fiir die 
pflanziichen Lebenserscheinungen bei Biedermann 1895 Elektrophysiologie. Jena. 
Peeeeee, Physiologic 2 861. VgL ferner u. a.: LdB u. Beutner 1912 Biochem, 
Zeitschr. 41 1. Beutner 1920 Entstehung elektrischer Strome in lebenden Ge- 
weben. Stuttgart. Ders. 1923 Ann. of Bbi 87 673. Bohonyi 1914 Biochem. Zeitschr, 
06 232 u, 248; 1922 180 68; 182 309. Lob 1922 Journ. gen. phys. 4 351- Haynes 
1923 Ann. of Bot. 87 95 u. 679. — Die Frage, ob die Luft durch physiologische 
Vorgange ionisiert wird, untersuchten Ursprung u. Gocicel (1918 Ber. Bot. Ges. 

80 184) mit negativem Erfolg. , .aia ry i, 

41) Nathansohn 1919 Kolloidchem. Beih. 11 261. Stern 1919 Zeitschr. 

1 Bot. 13 56L ' ^ 
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19. Kapitel. 


Depolarisation statt, und das Fortbestehen der Lokalstrome und ihre dauernde 
Wirkung im Dienst des Organismus wird ermoglicht. Dnrcli solehe Deberlegungen 
versuchte Nathansohn die ursachliche Verkniipfung ron physiologischer Oxydation 
und Arbeitsleistungen der Pflanze aufzuhellen. 

Unter alien Leistungea der Pflanze tritt, wie schoa fruher be- 
merkt, die Produktion mechaniseher Energie am meisten bervor, 
and die durch sie vermittelten Bewegungen sind angleicb genauer 
stadiert als die elektrischen, thermischen und Licbterscbeiaungen. 
Zum Teil sind wir mit diesen Bewegungen scbon bekannt, dean bei 
Besprecbung der Aufnahme und Verarbeitung der Stoffe in der Pflanze 
muBte aucli deren Bewegung behandeit werden, und so haben wir 
auch mebrfacb der bei der Stoffbewegung in der Pflanze 
wirksamen Krdfte gedacht. Im 2. Bande werden noch andere Be- 
wegungen ins Auge zu fassen sein; die freie Ortsbewegung niederer 
Pflanzen, die dieser analoge Protoplasmastromung innerhalb der Zelle 
und schlieBlich die zahllosen Bewegungserscheinungen an festge- 
wachsenen Pflanzenteilen. Bei alien diesen Bewegungen muB die 
Pflanze innere wie SuBere Widerstande uberwinden: sie hat also 
Arbeit zu leisten. Auch ohne eine genauere Kenntnis der einzelnen 
Bewegungsformen konnen wir summarisch untersuchen, woher die 
Pflanze die zu ihrer Ausfuhrung notige Energie nimmt. 

Dabei stoBen wir wieder zundchst auf die chemische Energie. 
der zweifellos auch bei den Bewegungen eine fundamen tale Rolle zu- 
kommt. GewiB ist diese zum Teil eine indirekte, insofern ate ohne 
die chemische bei der Atmung frei werdende Energie uberhaupt ein 
Aufbau der Pflanze, also die Herstellung des Apparates, der die Be- 
wegungen auszuftthren hat, unmbglich ist. Aber auch an der direkten 
Mitwirkung der im Betriebsstoffwechsel frei werdenden Energie ist 
nicht zu zweifeln, denn man weiB, dafi zahllose Bewegungserscheinungen 
auf das engste an die Atmung gekettet sind und bei intramolekularer 
Atmung der meisten Pflanzen sofort stillstehen. Damit ist jedoch nur 
nachgewiesen, daB die Atmung unerMBliche Bedingung fur die Be- 
wegung ist, nicht daB sie die Energie dafiir liefert’’-). Es ist aber sehr 
wahrscheinlich, daB die Atmung haufig eine direkte energetische 
Bedeutung hat, mit anderen Worten, daB die frei werdende chemische 
Energie in mechanische umgewandelt wird. Aber zu beweisen ist 
diese Vermutung nicht. Mad beruft sich ja gewdhnlich bei Behand- 
iung der Bedeutung der Atmung auf die Arbeitsleistung durch andere 
Verbrennungen. Bel diesen, z. B. bei der Verbrennung von Holz oder 
Kohle in der Dampfmaschine, findet aber zundchst eine Verwandlung 
der chemischen Energie in WSrme statt, und erst die Warme leistet 
Arbeit. In der Pflanze kann aber, wie schon oben auseinandergesetzt 
wurde, die in der Atmung erzengte Warme keine groBe Rolle spieien. 
da sie sich nicht durch anderweitig erzeugte Warme ersetzen lafit. - 
Aber selbst wenn der exakte Nachweis vorlage, daB die Atmung eine 
rein energetische Bedeutung haben kann, so waren wir mit dieser 
Konstatjerung noch nicht befriedigt, denn es fehlen uns alle Kennt- 
nisse daruber, wie ihre chemische Energie direkt in mechanische um- 
gewandelt wird**). 

42) Rb'eb'fbb 1892 Energetik. (Abh. KgL Sachs. Ges. Leipzig 18 161.) 

43) Vgl. hierzu' Bulbr 1911 Zeitsckr. f. allg. Physiol. 12 364. Nathansohn 
zit. Anin. x n. 41. 
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Unter diesen Umsttoden gewinnen die anderen Energieformen, 
die in vielen Fallen als nachste Ursachen von Bewegung erkennbar 
sind, an Interesse, well sie viel durchsichtiger, leichter verstandlich 
sind, und es ist das besondere Verdienst W. Pfeffeks*-), auf Krafte, 
die in der Pflanze Arbeit leisten, ohne direkt mit der Atmung zu- 
sammenzubangen, nachdracklichst hingewiesen zu haben. Solche Un- 
abhangigkeit von cbemischer Energie findet sich etwa in folgenden 
Fallen: 

1. In der Wirkung der osmotiscben Energie, die nicht nur 
zu Bewegungen der Nahrstoffe, sondern auch zu gewaltigen Druck- 
leistungen und Spannungen in der Pflanze fubrt. Die osmotische 
Energie eines Stoffes ist dabei von dessen Leistungen in chemischer 
Hinsicht unabhangig und kann desbalb nicbt aus seiner Verbrennungs- 
warme abgeleitet werden. Ein von Pfepfek angefiibrtes Beispiel mag 
das naber erlautern. Nebmen wir an, der osmotiscbe Druck sei durcb 
im Zellsaft geloste Glukose bewirkt, dann baben wir einen Kbrper, 
der nicbt nur eine bohe osmotiscbe, sondern aucb eine bedeutende 
cbemiscbe Energie besitzt. Denken wir uns aber, daB die gesamte 
Glukose zu Oxalsaure veratmet wird, so ist mit dieser Oxydation ein 
Verlust des Zellsaftes an cbemiscber Energie gegeben, wabrend gleicb- 
zeitig die osmotiscbe Energie verdreifacbt wird. Es konnen also stark 
oxydierte Stoffe mit geringem Inhalt an chemischer Energie groBe 
Mengen von osmotischer Energie auf weisen. 

2 . Unabhangig von chemiseber Energie sind ferner alle die Vor- 
gange, die der Leistung von „Oberflacbenenergie“ entspringen. 
Dahin gebdren u. a. die Erscheinungen der Quellung und Oberfiacben- 
spannung, fiber deren oft ansehnlicbe Leistungen in pflanzlichen Be- 
wegungen im Bd. 2 zu berichten sein wird. 

3. Auch die „Formenergie“, die uns z. B. bei der Kohasion 
der Korper entgegentritt, ware bier zu nennen, und endlicb 

4. die Kristallisations- oder Ausscheidungsenergie, die offenbar 
beim Wachstum der Zellmembran eine wichtige Rolle spiel t. 

Die mecbanischen Leistungen dieser Energieformen lassen sich 
vielfacb direkt messen, und desbalb wurde oben gesagt, sie seien 
leichter verstandlicb als die cbemiscbe Energie, deren mechaniscbe 
Leistung uns unbekannt ist. Man darf aber nie vergessen, daB die 
cbemiscbe Energie trotzdem in der Pflanze eine grundlegende Rolle 
spielt, und es ist meistens prinzipiell verfeblt, die beobachteten Be- 
wegungen nur auf die besser bekannten Krafte zurfickzuffibren, die 
anderen aber zu ignorieren. 

Der Ueberblick fiber die Energieformen in der Pflanze zeigt uns 
vor allem, wie weit wir noch vom Ziele, eine wirklicbe Einsicht in 
den Energiewechsel zu gewinnen, entfernt sind. Das ist fibrigens 
aucb gar nicht anders zu erwarten, da ja aucb in der anorganischen 
Welt eine solche IQckenlose Einsicht bei weitem nicht erreicht ist. 
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Diketopiperazin 241. 

Dimedon 354. 

Dioxyaceton 190, 353. 

Dioxypnrin 250. 

Dipbenylamin 243. 

Dismutation 354. 

— gekreuzte 354. 

Dissimilation 324. 

Dispersion sanderung der Plasmabaut 37. 
Disulfide als StimuJantien 358. 
Dolomitboden, Aziditat 162. 
Donnangleicbgewicbt 46. 

Dulzit 377. 

Dungung 167. 

Dunkelgleicbgewicbtbei GOg-Assimilation 
193. 

Dunkelgriine Sippen 213. 

Dunkelbeitj Wirkung auf Spaltoffnungen 
79. 

— bedingt Ansammlung von Amiden 292. 

' Dunkelkultur griiner Pflanzen 300. 

Durcblassigkeifc, ortbcb verscbiedene des 
Plasmas 107. 

Durcbmessergesetz 73. 

Diirreresistenz 85. 

E. 

Edestin 242, 292. 

Eigendoppelbrecbnng 256. 

Eisen als IS’abrstoff 144. 

— bei H-Oxydation 393. 

— maskiertes 141, 
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: Eisembakterieii 391, 412, 

Eisenkatalyse an .Oberflacben 141, 345, 

393. ■ ^ . 

Eisenoxyd, kolloidales.15. 
Eisenspeicheriing 391. 

, Eiszeitrelikte 86. 

■ Eiweiiauswanderang atis Blattern 282. 
Eiweiibildniig bei Heterofcroplieii 308. 

— bei griinen Pfianzen 246. 

Eiweifigehalt der Blatter 282. 
EiweiBkorper 4. 

— Einteiiong 242. 

— Sauren oder Basen 239. 

— Farbenreaktionen 239, 280. 

— Eiweifikristaiioide 15, 41, 277. 
EiweilSIeitung 289. 

Eiweil^losung, enzymatiscbe 12 (s. Fro- 
teasen). 

— koiloidale 15, 239, 

EiweijSorganismen 308. 

Eiweifiphosphor 240. 

Eiwei/Bschwefel 240. 

EiweiBteiichen, elektrische Ladung 44. 
Eiweifiveralmung 338. 

EiweiiBvergarung 378. 

Ekto- und Endoenzyme 319. 

Elaidinsaure 306. 

Elektion von Nahrstoffen 305. 
Elektrizitat 422. 

Elektrische En tladungen, oxydieren N 235. 
Elektrochemische Atmnngstheorie 345. 
Elektrokultur 88. 

Elektrophorese 46. 

Elementaranalyse 3. 

Ellagengerbstoff 6. 

Enaliden 161. 

Endodermiszellen 21, 46. 
Endodermissprung 91, 96. 

Endolithen 150. 

Endopeptase 374. 

Endosperm 254. 

— Selbstentleerung 272, 

Endospermzellen, Permeabilitat 269. 
Energie, mechanische 424. 

— osmotische 425. 

— solare 231. 

Energiemaximum im Bonnenspekirum 
219, 225. 

Energiequellen 414. 

Energiespendung 346, 414. 
EnergieverbrancJh bei der OO^-Assimi- 
lation 231. 

Energieverwandlung 420. 

Energiewechsel 414. 

Entleerung des Endosperms 268. 

— von Kotyledonen 283. 

— herbstliche der Blatter 283. 

Entgiftung 145. 

Enzymbildung, regulatorische 312. 
Enzyme 252. 

— abhangig von Temperatur 260. 

— Aktivoren 263. 

— Chemie 259. 

— bei Denifcrifikation und Desulfuration 
371, 372. 

- Dipeptidspaltung diirch E. 313* 


Enzyme, Einteilung 264. 

— Extraktion 260. 

— 'Giftwirkiiog auf E. 263. 

— heterotropher ■ Wesen 310. 

— ■ Permeabilitat 43. ■ 

— proteolytische 273. 

— bei Cariiivoren 316. 

— bei Schwefelbakterien 381. 

— Spezifizitafc 259. 

— synthetisierende 266, 314. 

Enzymkern 261. 

Enzympriiparate bei Essigsauregaraiig373. 
Epidermiszellen, Gestalt 92. 

Epilitheii 150. 

Epiphyten 131. 

Ereptase, Erepsin 274, 316. 

Ergastogene Beeinfiiissung der Atmung 
341. 

Ernte pro ha 237. 

Erschopfung des Boclens 167. 

Erythrit, Permeabilitat 32. 
Erythrohydrozeilulose 323. 

Essigbaktericn 373. 

Essigsaure 4, 369, 370, 375, 376. 
Essigsauregarung 372. 

Esterasen 264, 299, 313. 
Evaporationsgesetze 68. 

Evasion von O.^ in die Interzeilularen 205. 
Excelsin 242. 

Exkretion 299. 

Exosmose 21, 

Extinktion, photochemische 228. 
Extrakohiensaiire 244. 

Exfcrasauerstoif 244. 


F. 

Faktor, protoplasmatischer bei der UOn- 
] ■ Assimilation 213. 

Farbreaktionen von EiweiSkorpern 280. 
Farbsalze. 298. ■ ■■ ■ . . 

Farbstoffe, chinoide 366. 

■ — fiuoreszierende als Oa-lJebertr%er 192. 
I — steigen in GefaHen 95. 

I Farbstoffspeicherung 40. 

I Farnprotballien, Wamiimg 45, 

Flulnis 378, ■ ' ' 

I Feinerde 58. 

I Feinsand 48, 
i Feisen vegetation 150. 

Felshafter 150. 

: Felsidser 150, 

! Fermente s. Enzyme. 

Ferrobikarbonat 393. 

' Ferrocyankupfermembran 21, 

Ferrisaize, Raduktion 392, 

: Fett als FilznShrsloff 302, 325. 

: — als Reservestoff 277. 

■ «— im Samen 271. 
i Fettbaume 296. 

■' Fettblidung aus Kohlehydraten 295, 

Fatte 4. 

— Debargang In Kohl&hydrate 272. 

— — in Zu«er 272, 

— . Veratmung 337, 

' Pettkraut 3l£ 
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Fettpflanzen s. Sukkulenteii. 

— ’ Atmungsiotensitat 326. 

— Temperafcur 58. 

Fettsamea 342. 

Feiiclitigkeitskoeffizient 51. 

Ficksclaes Diffusioasgesetz 36. 

Ficlite» BewiirzeiiiDg 52. 

Blbriilen 13. . 

Filtrationsepitliem 103. 

FiltratioQsguttation 103, 161. 
Filtrationswiderstand beim Saftsteigen 

128. 

— des Protoplasmas 61. 

Fiagellaten 300. 

— saprophytische 304. 

— Symbiose mit Bakterien 411. 

Flavoae 5, 298. 

— glukosidische 299. 

Flechten, Heiotismus 411. 

— Symbiose 411. 

--- Temperatarsebwelle der Assimilation I 
214. 

— als Lithopliyten 150. 

— als Xeropbyten 150. 

Fiechtenalgen, S ticks toff bed arf 411. 
Fluoreszenz des Oblorophylis 176, 229. 
Fluoreszenzband von Cbloropliyll a und b 

179. 

— des griinen Blattes 176. 
Fluoreszenzmikroskop 176. 

Formaldehyd 295, 353, 373. 

— Giftwirkung 190. 

— bemmt Diastase 263. 

— Eeduktion zu Metbylalkobol 354. 
Formaldehydhypotliese 189. 
Formbydroxamsaure 246. 

Formosa 190. 

Formwechsel 1. 

Frost, Wirkung auf Boden 153. 

Fruktose 4, 195 196, 355 (s. Lavulose). 
Fruktosaccharase 266. 
Fruktosediphosphorsaureester 356. 
Fiiilwasser bei Kobasionsmechanismen 
116. 

Fukose 338. 

Fumarsaure 305, 335. 

Fiiseldle 357. 


■ ■ Gr* ■■ 

Galaktose 4, 269, 280, 294, 350, 351, 355. 
— Anpassung von Hefen an G. 350, 357. 
Galakturonsaure 9. 

Gallussaure 306. 

Galmeipflanzen 162. 

Garung 348. 

als Auftakt der Atmung 363. 
Garungsaraylaikohol 358. 

Garun gsenzy me 356. 

Garuogsgleicbung 352. 

Garung wasserstoff 354. 

Gefa3e 93, 117, 118, 119, 126. 

Gel 15. 

Geiberde 149. 

Geraniol 5. 

Gerbsaures Methylenblau 40. 


■; Gerbstoffe' 6, 299,. 410. 
j Gerbstoffrot 6. 

I Gerustzeliulose 270. 
i Gewicbt, spezifiscbes, des Protopkvsmas. 7. 
I Gibbsscbes Theorem 11. V 
I GifteJ29, 144. / 

— EintluO auf Enzyme 263. 

auf Atmnng 342.' ' , 

auf Assimilation 193, 211, 330. 

auf Guttation 103. 

auf okonomiscbe Koefflzienten 325. 

— als Stimulantien 146. 
i Gips 148. 

I Gipsboden 161. 

I GlasgefaOe 137. 

‘ Gleicbgewicbt, falscbes 265. 

— symbiotiscbes 402, 406. 

— Verscbiebung 265. 

— zwiscben Chlorophyll a und b 183. 

— zwiscben Antbocvan und Fiavon 229. 
398. 

Gliadin 243. 

Glimmer 148, 149. 

Globoid 251. 

Globuline 251. 

Glukonsaure, Oo-lose Debydrierung 365, 
373. 

Glukosan 258. 

Glukosaccharase 266. 

Glukose 4, 196, 306, 333, 343, 351, 355, 
373, 390. 

f — in griinen Blattern 195. 
i Glutamin 4, 248, 294. 

I Giutaminstoe 292, 306, 358 (s. a. Amino- 
i glutarsaure). 

? Glutelin 24k 
i Gluten 243. 

Glyzerin 190, 306, 333, 352, 353. 

— Permeabilitat 29, B2, 

— Pilznahrstoff 313. 

— Nebenprodukt bei Garung 352 ff. 
Glyzerinaldebyd 190, 248, 353. 
Glyzeringewinnung, techniscbe 355. 
Glyzerinsaure 248. 

I Glykogen 4, 323, 351. 
i Glykokoll 240, 250, 278, 292, 308, 378. 
i — enzymatische Wirkung 263. 

; Glykol 32, 247. 

Glykolaldehyd 247, 295. 

Glykolsaure 4, 190, 247. 

Glykoproteide 4, 240, 243. 

Glykosidase 264, 299, 313. 

Glykoside 4, 39, 299. 

— Permeabilitat 49. 

Glyoxylsaure 248, 250. 

Gneis 148. 

Grana 176. 

Granit als Bodenbildner 148. 

Granula 13. 

Granulose 256. 

Grenzplasmolyse 23, 26. 

Grenzscbicbten 192. 

Grobsand 48. 

Grundmasse der Aleuronkorner 273. 
Grundwert, plasmolytischer 23. 
Guajaktinktur 346. 
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Gnanidin 390. 

Goaoin 243, 250. 

Gufctalion lOl. 

— Beeirifliissung durch. Gifte i03, 104. 

— — durch Osaiotica 103. 


H. 

, 'JHaftdrucktheorie 47. 
Haber-Bosch-Verfahreii 238. 
iJalbparasiten 79, 321. 

Halopbil 85. 

Halo pby ten 161. 

Haraatochrom 178. 

HamatoGhromogen 180. 
Haixiatoporpbyrin 180. 

Haminkohle 345. 

Hamoglobin 174, 180, 371. 

Harnsaure 377. 

Harnstoff 32, 238, 241, 249, 250, 308, 
355,377,390,407. 
Harnstoffvergarung 377. 

Hartigsclies Gefiecht 407. 

Hartigs Versiich 123. 

Harz 5, 11. 

Hauptmaxima der Assimilation im Spek- 
tnim 222. 

Haiisscliwamin. 311. 

Haiistorien 405, 411. 

Hantskelett 84. 

Hebelpacby meter 67, 

Hefeglykogen 323. 

Helen ukleinsaure 312, 
flefeprotease 352. 

Heizkorper 420. 

Helotisnms 410. 

HemizeIlulo.se 270. 

Hesperidin 3. 

Heterobar 70. 

Heterotrophie 169, 300. 

Hexonbasen 250. 
Hexosemonophospborsanre 257. 

Hexosen, vergarbare 350. 
Hexosepbosphorsaure 357, 365. 
Hexylalkobol 359. 

Hexyienaldebyd 295. 

Hinterbof 75. 

Hippursaure 308, 377. 

Histidin 4, 243, 292. 

Histone 243. 

Hitzerisse 121, 

Hocbgebirgspflanzen , osmotiscber Wert 

Hocbmoorpflanzen 54, 82. 

Hollenstein, Wirkiing auf Enzyme 263. 
Holz, A usgangs material fiir Humus 151. 
Holzkorper, Wasserleitung im H. 94. 
Homobar 70. 

Homogentisinsaure 339. 

Hordein 243. 

Hum in als Nahrstoff 310, 

— - als N-Quelie 234. 

Humus 151. 

— adsorptiv gesattigt und ungesattigt 152, 

— EinfhsB auf Harnstoff ?ergarung 377. 
™- und Klima 152. 


I Humus, koiioidaier Zu stand 152. 
i — milder uod saurer 151, 152. 

I — Einfliii auf N-Bindung 396. 

: auf Nitrifikation. 391. 

i — und Wasserkapazitat 154. , 

: Humussaure 151. 

I Hungerzustand 291. 

Hyaloplasm a 10. 

Hydatboden 102, 161. 

— aktive 104. 

Hydratisierung 17. 

— des Humus 350. 

Hydrazin 305. 

Hydroebinon 365. 

Mydroperoxyd bei CO^- Assimilation 190, 
Hydropofcen 108. 

Hydrosoi 14, 15. 

Hydroxy lamin 246. 

Hygrophyten 82, 86. 

~ Ai-Bedarf 144, 

Hypogaeasaiire 271. 

Hyper- und bypotooiscb 24. 

I unci J, 

i Jaminscbe Eette 125. 
j Imbibitionswasser 9. 

' Imiciazolam'inopropionsaure 243. 

: Immunitat 322, 

: Impermeabilitat 21. 
j Inaktivlerung des Cbloroplasten 196, 

I Incipient drying 81, 

Indigkarmin 174, 371. 

, Indol . 378. 

; Indolalbylalkoboi 358. 

Indolmiiehsaure 309. 

Induktion, photocbemiscbe 193. 

: InlektionsBcbiauch 401. 

; Infloreszenzen , Warmeentwickiiing 416, 
\ 418 . 

] Infrarot, Absorption des Blattes ira 1. 177. 

: — Ausnotzung diircb Purpurbakterien 
■ 384, 385. 

; Injektionsmetbode (Bpaitdffnungen) 77. 

; Inkrubten 311 . 

; luosit 251. 

I Inositbexaphospborsaure 251. 

I Intermediarplasliden 298. 
i Intermittiereode Beleucbtung 192. 

! — plasmogene Ksc'bwirkung 339. 

; Interzeliularen 7, 70, 206, 328. 
i Intramolekulare Atmiing 343, 419, 
Inuiase 277, 314. 

Inulin 4, 277, 299. 

Invertase 260, 264, 277, 312, 314. 
luYertzucker 352. 

Jod 143, 

I — in Meerespfianzen 132, 

I logen 323. 
j lonenaufnahma 133, 
j lonenaustauseb 133. 
lonisierung der Luft 423. 

Isoamylalkobol 358, 

IsocrotonsSure 306, 

Isoeiektriseber Funkt 15, 239. 

I Isoleucin 241, 358, 
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Isosmotiscia 26. 
IsotiiioBsaiire 5. 


K. 

Kaffein 33 ff. 

EaiBit 168. 

Kalifeldspat 149. 

Kalimangei ais Folge von Ca-i5ufulir 165. 
Kalisalze, nnentbeirlich 139. 

— EinflnS auf Transpiration 88. 

Ealium 139. 

— Aufnahme durch Carnivore 318. 

— — — Mykotrophe 407. 

— im Starkekorn 257. 

Kaiiumbichromat ais Gelbfilter 220. 
Kaliumbikarbooat , Reduktion durch 

Wasserstoffperoxyd 192. 

-- ais COg-Quelie 170. 

Kaik s. Calcium. 

Kaikboden, Aziditat 162. 

Kalkfeisen, Besiedelung 391. 

Ealkliebeude Pflanzen 165. 
Eaikausscheidung 107. 

Ealkkrusten 104. 

Eaikfeindiichkeit 113. 

— der Lupine 163. 

Ealkkaligesetz 145. 

Ealkmagnesiumfaktor 145 
Ealkoxmat 245. 

Ealkphosphorsaurefaktor 168. 

Ealksalpeter 238. 

Ealksalze hem men Eintritt von Alkali 37. 

— Entgiftung durch Alkali 145. 

— EintluE auf Wurzelhaarbildung 55. 

— auf Transpiration 88. 

Ealkstickstoff 238. 

Eaiorimetrische Messungen 416, 419. 
Eampfer 5. 

Eampferol 298. 

Eaolin 149. 

Eapiliaritat und Saftsteigen 127. 
Eaprinsaure 295. 

Eapronaldehyd 354. 

Eapronsaure 295. 

Eaprylsaure 295. 

Earboligase 314. 

Earbonatpflanzen 245. 

Earbonyl 358. 

Earboxyiase 275, 314, 343, 356, 358, 363, 

366. 

Eardinalpunkte 212. 

Earnaliit 168. 

Earotin 178. 

Earotinoide 177. 

— photische Beteiligung bei Assimilation 
178, 223. 

— vergilbter Blatter 179. 

Earotinoidgehalt der Blatter 183. 

Eartoffel 6. 

Eastanie, Eaikfeindiichkeit 164. 

Eautschuk 5. 

Eatalase 367. 

Eataiysatoren, metallische 192. 

— negative 267. 

Eatalyse 6, 264. 

Benecke ts. Jost, Pf lanzenphysiologie. Bd, I. 


Eeimlinge, Atmung S27. 

— Warraebildung 416. 
Eeimiingsinfektion 406. 

Eernkorperchen 18. 

Eernsynthese 266. . 

Eetobuttersaure 314, 353. 
Eetoglutarsaure 358. 

Ketohexosen 350. 

Eetosauren ais Stimulantien 358. 

Eeule bei Araceen 421. 

Kieselboden 1631 

Eieseistet 163. 

Eiefernmistel 321. 

Eiefernpilz 408. 

Eiefernwurzel 52. 

Elappfallen 315. 

Elebdriisen 315. 

Eiebermehl 243. 

Eleberschicht 267. 

Elippfischschadiinge 161. 
Enallgasreaktion 393. 

Enochenmehi 168, 238. 

Endllchen, Wurzelknollchen 400. 
Enopsche Nahrlosung 135. 

Enospen, Atmung 329. 

Knospensymbiose 403. 

Kobaltpapier 215. 

Eochsalz, formative Wirkung 161. 

— Ausscheidung 107. 

Koeffizient, anomaler osmotischer 29. 

— hygroskopischer 51. 

— isosmotischer 28. 

— osmotischer 28. 

Koenzym 856. 

Kpferment 262, 365. 

Eohasion 425. 

— des Wassers 115, 123. 
Eohasionsspannung 116, 121. 
Eohasionstheorie 121. 

Eohlehydrate 4. 

— Auswanderung aus Blattern 281. 

— Wanderung 288. 

Eohlehydratrest in EiweiBkorpern 240. 
Eohlehydrattransport in Biebrohren 288. 
Eohlendioxyd s. Eohlensaure. 
Eohlendioxydgehalt der Luft 198. 

— des Bodens 198. 

Eohlenoxyd 393. 

Eohlensaure, Diffusion 204. 

in Bonnen- und Schattenblattern 

206. 

— Aufnahme in Blatter 208. 

— Losungszustand im Wasser 200. 

— und Spaltoffnungen 79. 
Eohlensaureassimilation 169. 

— und Absorption des Lichtes 223. 

— und Anthocyangehalt 229. 

— der Braun- und Rotaigen 224, 

— und Eohlensaurekonzentration 202. 

— und Leitfahigkeit der Luft 218, 231. 

— und Lichtfarbe 218. 

— und Lichtstarke 214. 

— historische Notizen 230. 

— bei Bonnen- und Schattenblattern 215. 

— und Sauerstoff 209. 

— und Xemperatur 211, 

28 
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KoMensaureassimilatioo unil Turgeszenz 
208. 

Rohlensaurediffusion 173. 
Kofaiensaarediingung 202. 
Kohlensaiiregehalt friilierer Erdperioden 
199. 

— - der Gefafiluft 129. 

— der JiiterzelliiiareQ 331. 
Kohlensaureresttheorie 203. 
Kohlenstoffbedarf 199. 

KoUoid, Protopiasma als K. 13. 
Koiioidaler Zubtaod des Humus 152. 
Kolloidton 49. 

Kolioidelektrolyt 46. 

Kompensationspunkt 186, 215, 329. 
Komplement 400. 

Kongorot 45 ff. 

Koniferen, Ergrunen im Dunkeln 209. 
Koniferylaidehyd 311. 

Konkurrenz 166. 

Kork 83. 

KorngroSe des Bodens 50. 

Kornigkeit 165. 

Korrosionsfiguren 156. 

Kreislauf der Stoffe 412, 413. 


Licht, Wirkiing aiif Spaitoffouiigeu 9. 
Liciitfarbe, Bedeutiing . fiir Assimiiation 
2 18. 

fiir CMoropbyilbOdung 209.' 

Llchtintensitat iiiid Ashimilation 214. . . 

— InaktivieruDg des Cblorophylls 216. 

— Bedeutuag fur tejouuen- und bcbatten- 
pllanzen 215. 

Lichikatalysatoren 146, 191., 

Licbtmeo'ge, Bedeutuag fiir CMoropbyib 
biiduag 209. 

Liclitprodukiiou 421. 

Lignin 311. 

Limiting factors 316. 

Linksmiicbsaure 374, 

Linkswelufeaure 305. 

Linum, Atiuun,gsquotient 337, 

Lipase 264, 272. 

— abhangig von Begleitsiofferi 26,1. 

— in Pilzkulfcuren 323. ■ 

LIpman-iYozei 383. 

Lipoide 6, 12. 

Lipoidtbeorie der Plasmahaut 41, 

Lipo plasma 17. 

Litbiurnsalze 139, 143, ,286. 


fCristallisationsenergie 425. 
Krustenflechten, VVasserhaushait 64, 150. 
Kupferoxydammoniak ais Biaiifiiter 220. 
Kutikula 62, 68. 

Kyanophyceen, endopkytisclie 411 (s, 
Blaualgen). 


Lakkase 364. 

Laktose 351. i 

Larchenpilz 408- | 

Latent 149. 

Laubholzmistel 321. > 

Lauchol 5, 251. : 

Laurinsaure 271. j 

Lavogiukosan 258. [ 

Lavulose 3 14, 350, 373 (s. aucb Fruktose). 
Lebende Zellen, Mitwirkung beim Baft- 
steigen 128. 

Lecithin 6, 178, 250, 252, 318. 

— Formel 252. 

Legumeiin 2 12. 

Legumin 242. 

Leguminosen 232, 399. 

Leiridlsaure 271. 

Lei tlahigkeit der Luft, Bedeutung fur 
Assimilation 231. 

Lei tungs batmen, Luftgehalt 124. 

— Widerstand in den L. 120. .! 

Leitfahigkeitsmessung 39. 
Leuchtbakterienmethode 174. 

Leuchten der Pfianzen 421. 

Leucin 4, 240, 292, 309, 358. 

— enzymatische Wirkung 263. 

— symraetrischer Angriff auf L. 306. | 

Leukophyli 209. | 

Leukosin 242. ' ' j 

Licht and Atmung 339. 

— Wirkung auf Diastase 279. j 

auf Fermeabilitat 36. ; 


Lithophyien 150, 

Lokaifetrome 107. 

Loslichkeit, aiiswIMende 42. 

Lu'ciferase 422. 

Luftdurehiassigkelt der Ciefaiwandungen 
125. 

Luftwurzeln 63. 

Lycopin 178. 

Lyophil 15. 

~ koiioidaler Zustand der EiweiSlosungeifi 
239. 

Lyophob 15. 

Lyotrope Reihe 23, 33. 

Lysin 4, 241, 292. 

' M, 

Magnesium als Habrstoff 140, 

— im Chlorophyll 179. 

Magnesiumkart>ooat 386, 387. 

Maltase 280, 351, 355. 

Maltose 4, 195, 299, 351. 

~ Formei 280. 

Maltoseanhydrid 257, 

MalyMpfelsiureanhydrid 336, 

Malzextrakt 255, 258, 

Mangan 132. 

Manganpepton 397. 

Mangrove 86. 

Man nan 280. 

Mannifc 295, 333, 357, m, 373, 377. 

als Filznahrstoff 302. 

Mannose 4, 26% 350. 

Manometer 99, 12 L 
Manteizeilen 122. 

Markstrahkellen, Bedeutung fiir Baft- 

steigen" '128. ' ' 

Maximum der Temperafcur fir die CO,- 
Assimilation 212. 

Meeresalgen, Atmung 328, 34L 
Melanine 2m. 
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Menthol 5. - 
Menthon 5. ' 

Merullus 321,; 

Mesakonsaure 306. 

Mesophyli 82. 

Mesophyllsekret 82. 

Metabiose 412,' 

Methangarung; 375. 

Methanvergarung 393. ■ 

Methoden der Ptlaozenphysiologie 2, 
Methoxylierung der 8tarke 258. 
Methylalkohoi 354, 373, 376. 
Methylatliylbrenztraubensaure 314, 353. 
Metbyiailiylkarbmol 353. 

Methyl berosteinsaure 306. 
Methyichlorophyiiid 181. 

Methyleoblau, Redukiion 371. 

— JSpeichening 40. 

— als Hg-Akzeptor 366, 374. 
Methylglukosid 313. 

Methylglyoxal 353. 

Methylglyoxalaldoi 354. 

Methyipentose 9, 

Micelle 15, 

Mikrosomen 10. 

Milchrohren 290. 

Miichsaure 306, 333, 353, 355, 374, 377. 
Milchsaurebakterien 303, 374. 
Milcbzucker, Vergarung 351, 357, 

Mi Hons Reagens 239, 241. 

Mineralstoffe, unentbehrliche 133. 
Mineraiphosphat 168. 

Minimura, Gesetz des M. 138. 

— absolutes 138, 255. 

Misehkolloid 19. 

Mist ais Diinger 203, 238. 

Mistei 321. 

Mixotrophie 169, SOL 
Mobilisierung von Reserven 281. 

Mohn 2. 

Monobutyrin 313. 

Moosblatt, Btarkeschwund beim Troeknen 
196. 

Morphin 1 46- 
Mu tase 314, 365, 366. 

Mykorrhiza, ektotrophe 407. 

— endotrophe 404. 

Myristinsaure 271. 

Myxomyceten 11, 18. 

N, 

Naehbarzellen der Schlie6zellea 77. 
Nachwirkung des Lichtes, plasmogene 339. 
Nahrgewebe 254. 

Nahrlosung v. d. Crones 135. 

— Tottinghams 136. 

— Sachssche 135. 

— Hansteensche 135- 

— fiir Algen 137. 

— fur Moose 137. 

Nahrsalzparasiten 321. 

hlahrwert von C-Verbindungen fiir Hlze 
302. 

Naphthen ais C-Quelle 305, 

Naphtol 240. 


Natrium, schwefligsaures 383. 

— unterschwefelsaures 383. 
Natriumsaize lBO, 143. ' 

— Einwirkung auf BcMieBzellen 76, 

— entbehrlich 133, 

— notig lur Meeresalgen 138. 
Natronsalpeter 235, 238. 

Nebenprodukte der Garung 357. 
Nektarien 105, 106, 107. 

Neiumbium 71. 

Neochioropbyll. 174. 
Niederschlagsmembran 19. 
Ninhydrinreaktion 240. 

Kiiratbildner 387 L 

Nitrate ais N-Quelle 232, 

— Giftwirkung 235. 

— Reduktion 244, 308, 371. 

— Speicherung 4l. 

Nitratorganismen 307. 

Nitrifikation 238, 385. 

Nitrilase 264. 

Nitrit bei Nitrifikation 387 f. 

— als N- Quelle 234, 235. 

— Reduktion 371. 

Nitritbildner 387 f. 

Nitritorganismen 307. 

Nitritreduktion durch Pilze 308. 

— durch Algen 244. 

Nitrobenzol 308. 

Nitron 243. 

Nilrophiie und nitrophobe Flechten 411. 
Nitrosobenzoi 308. 

Nitroxyl 246. 

Normalspektrum der Sonne 218, 219. 
Nuklein 11. 

Nukleinacidase 275. 

Nukleinsaure 250. 

— im Humus 310. 

Nukleoproteide 4, 18, 243. 

O. 

Oberflaehen, Reaktionen an 0. 211, 344. 
Oberflaehenaktive Stolfe, Permeabilitat 42. 

Wirkung auf Chloroplasten 176, 

Oberflachenaktivitat 57. 
Oberflachenenergie 425. 
Oberflat-henspannung 17. 

— bei Protein en 41, 239. 

OH‘lonen wirkung auf Bodenbeschaffen- 
heit 153. 

— Empfindlichkeit gegen — 165. 
Oekouomischer Effekt 324. 

— Koeffizient 324. 

Gel in SchlieBzellen 76, 77. 

Oele, atherische 5. 

Oelsaure 271, 306. 

Oelfriichte, Globuline in Oelfruchten 242, 
Oelsamen 416. 

Olefine als O-Quellen 305. 

Optimum der Tem peratur fiir die En- 
zyrowirkung 261 f. 

^ — fiir die Kohlensaureassimilation 213, 
Optimumkurven 213, 

Organisation des Protoplasmas 12, 13. 
Organische Sauren s. Bfeen. 

28 * ' 
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' ; OrBitkin , 4, , 241 , 304. ' ' . 

.Ortiiokks 149. 

Ortsweclisei' 2. ■ 

Osmometer 20, 58. 

Osmose 18. 

, ■ — , negative 46, 

Osmotisciier Wert bei Grenzplasmolyse 23. 
— in 117. 

- in BcMieBzelleii 76. 

Oxalase 335. 

Oxalate, losliciie 245, 335. 
OxalatansscJbeidnng 107. 

Oxalessigaaure 314, 353. 

Oxalopbyten 163. 

Oxalaatire 314, 334, 373, 377, 425. 

— Verbrennnng an Oberfiaclien 345. 
Oxalsanrer Kalk 93, 246. 

Oxyalanin 275. 

Oxyaminoglntarsaure 241. 
Oxyaminossiure 241. 

Oxydasen 364, 366. 

OxydatioD, physiologische 326. 

— ^ von Ferrosalzen 391 f. 
postmortale 362. 

— unvolistandige 334. 

Oxydationshub 354. 

OxydatioDskraft der Nitrifikationsbak- 
terien 389. 

Oxygenase 364. 

Oxymetbylfurfurol 151, 241. 
Oxyphenylacetaldehyd 275. 
Oxyhamoglobin 371, 

Oxynitrilese 314. 

Oxyphenylalanin 241. 
Oxyphenylathylalkoboi 358. 
Oxypiienylmilchsaure 309. 

Oxyprolin 241. 

Oxypurin 250. 

Oxysauren 397. 

P. 

Palffiitinstoe 374. 

Paradextran 9. 

Paraffin als C* Quelle 305. 

Paralysatoren 358. 

Parasiten 301, 318, 402, 410. 

— fakultative 319. 

— omnivore 319. 

— osmotischer Wert bei P. 30. 

Pektase 269. 

Pektinstoffe 9, 16, 269, 376. 

Pektisation 16. 

Pektose 9. 

Pelargonidin 298- 
Pentosane 311, 304. 

Pentosen 12, 304. 

Pepsin 274. 

Peptidase 274. 

Peptisation 16. 

Peptone 240, 306, 309, 377, 382, S90, 
421. 

Peptonorganismen 308. 

Peptonpflanzen 3 1 8. 

Periodizitat der Bpaltenweite 80. 
Perisperm 254. 


Perkoklensaure 190. 

Permeabilitat 31. 

— Hemnmng durcb Salzlosungeii ' 285. 

— der ScMieBzeiien fiir Sake 76 , . ' ' 

— selektive 36. 
Permeabiiitatskoeffizienten 35. 

Peroxyde 364. 

Peroxydase 364, 367. 

Petroieum als C- Quelle 305. 
Pfianzenverbreitung und' Bodenqualitat 

161. 

I Ph bei Oarung 355. 

— und Leguminosenbakterien 400. 

< — und Leuchtbakterien 421. 

I — bei Kitrifikation 389, 391. 

I — und S-Bakterien 383. 
j Pbaophyll 180, 181. 
j PMopbytin 179. 
j Pbeoylatbylalkobol 358. 

I Phenyiatbyibrenztraubensanre 353. . 

: Phenylbrenztraubensaure 353. 

: Pbenylalanin 241, 292, 293, 358. 

Pbenylmiiebsaure 309. 

: Fhenyltraubensaureaikoliol 314. 
i Pkiooapbene 6, 

I Fbloretin 313. 

; Phloridzin 333- 

i Phlorogluclngerbstoffe 5, 6, 299. 

; Pbospnatase 857. 

I Pkospbate, AufscbluS ?on_, P. 383. 

I Wirkung auf Enzyme 263. 

Fhospbatese 356. 

: Phosphatide 6, 37. 
i — in der Plasmahant 44. 

I Phosphor als Nahrstoff 138, 251. 

: Phosjjhoranfnahme durch Carnivoren 318. 

: — bei Mykotrophie 407. 

I Phosphorproteide 4, 243. 

I Phosphorsau renter 252. 

I Phosphorwasserstoff 378. 

: Phosphorylierung 257, 357, 358, 
j Photochemische Extinktion 228. 

— Indnktion 193. 

Photodynamik 191, 192, 228. 

Photogen, Photogenase 421. 

Photolyse ■225. . ' ■ ■ 

— der Aepfelsaure 336. 

Phot osyn these 229. 

Phycocyan 18 1, 225. 

Phycoerythrin IBl, 224, 225. 

Phyllin 179. 

Phyltoporphyrin 180. 

Physikalische Bodeneigenschaften 165. 
Physiologische Alkaieszenz 234. 

— Aziditit 234, 

— Trockeoheit 165. 

Phytin 251, 273, 301, 

Fhytinsaure 251. 

Fhytol 179. 18 L 
Phytochemische Reduktion 355. 
Phytochiorin e 181. 

Phytorhodin g 18L 
Phytykhioromyl 18L 
Phytylphaophorbid 181 . 

I Pilze, Ernihrung 301. 

‘ Filzscheide 407. 
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Filzwirtszellen 405. 

Plasmahaut, 25, 31. . ■ 

Piasmapermeabilitat von Endospermzeilen 

— pramortale 61. 

Plasmogene LicMwirkuiig 339. 
PlasmoaieEanalyse 11. 

Plasm olyse 21.. . 

Plasmometrie 24. ' ' 

Plastio,!!. 

Platzregen. Wirkung auf Bodeii 153., 
Podsoiboden 152. , 

..Poiienkorner 276. . . 

Polyamybsen 257, 351. 

— . Vergarbarkeil; 351. 

Polypeptide 241, 242. 
Polyplie.noloxydasen 367. 

Poiysaccliaride. .257. 

Porometer ,71. 

Porometerzeit 78, 81. ' ' 
PoteDtiaidifferenzea 423... 

.Potetometer 59, 66, 123.' 
Frazipitinreaktion 400. 

.Primarteilcken .15. 

Primarvorgang, pkotochemischer 192. 
.Prolamioe 243. 

Prolin 241, 292. 

Propionsaure 4, 314, 373, 374, 382, 396. 
Propylalkobol 353, 368, 373. 

.Protaaiine 243. 

..Protease,o 264, 273, '363. 

— ',1.13 Bakterien' 313, 353.' ' ' 

— in .Hefeo 313. ' 

— ill .Laubblattem,, 281. . 

Proteide 4, .12,:'. 243. ■ 

Pfoteine. 242. 

— Bildung bei Kohlensaoreassimilation 
197. 

Proteoiyse in Pilzkuituren 303. 
Proteosomen 39. 

Protochlorophyll 209. 

ProtokatechuHaure aus Lignin 311. 
Protoplasma 8. 

Protoplasmazerfali 367. 

Protoprotein 5. 

Psendobase 298. 

Pseiidoxerophyten 85. 

Pufferung 10. 

Piinkt, achroraatischer 312. 

Puringruppe 250. 

Purinstoffe 358. 

Purpurbakterien 384. 

Pyrimidinkorper 243, 251, 

— im Humus 310, 

Pyrrol 241. 

Pyrrolidinkarbonstoe 241. 
Pyrrolidonkarbonsaure 241. 

Pyrrolkern im Chlorophyll 180. 



Q a:b 183. 

^uarz 149. 

Quell ung des Protoplasmas 23. 
Quellungswarme 9. 

Quercetin 5, 298. 


j Quercitriu 299. 

Qio bei Assimilation 213. 
} bei' Atmung 340. 


R. 

Eadiumemanation 190. ; 

. Baftino8e. 26, 333, 351, ,355. v,- ■ 

: Eandstromlinien 74. 

■ Raubbau des Bodens 237.' 
j ' Reaktion der Nahrlosung, 135, 138, 303. 
; Rechtsmilchsaure 374. 
i Rechtsweinsaure 305. 

I Reduktion der CO^, stufen- und sprung- 
; weise R. 189. 

I — phytochemische 355. 

I Regeuspeicherung 64. ■ 
i Regeowurmer im Boden 49, 154. 
f RegiilatiOD, qualitative und quantitative, 
der Enzymbiidung 357. 

Reizstotfe 146. 

I Relative Transpiration 70. 
i Reservestoffe 253. 

I — der Baum e 278. 

I — der Blatter 278. 

I — der Stauden 276. 
j — stickstofffreie 277. 
i Reservezeliufose 270, 294. 

I Respirationsquotient 332 (s. Atmuugs- 
j quotient). 

I Retrogradation 256. 

1 Rhamnose 298. 

; Rhizothamnien 403. 

Rhoeo 24. 
j Ribose 250. 
j Ricin 293. 

I Riesen der Pflanzenwelt 110. 

I Ringeiung 94. 

! Ringgefafee 118. 
i Rohchlorophyll 176, 177. 

: Rohrzucker 29, 333, 351. 

I — in griinen Blattern 195. 

I — Forme! 280. 

I — als Plasmolyticum 34. 

I — osmotischer Druck 27, 

I — im Samen 269, 

i — Verwandlung von Starke in R. 195. 
j Roste 376. 

Rotalgen 181. 

Roterde 149. 

Rubidium 139. 

RiickstoS 123. 

Runkelriibe 6. 


S. 

Saccharase 280. 

Saccharose 351, 355. 

Saccharose, Formel 280. 

Sachssche Nahrlosung 135. 

Salicin 5. 

Saligenin 5. 

Sal peter s. Nitrat. 

Salpeter als N-Quelle 282. 
Salpeterpflanzen 243. 

Salpetersaure im Regenwasser 236. 
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Salpetersaiire, luangelnde Absorption im 
Boden .155. 

:SalzaEfnabme 85. 

Halzbestaodigkeife 161. 

SalzdrOserjj' akti¥e 104. 

Salze, EiDfliii auf Diastase 263, 

— — auf Bkiten 99. 

, BalzpfiaDzen 59} ' 85, IBl. 

Saizreiz 36. 

Salzzafubr, EiofiuB auf Spaltoffn ungen 

, ; 161. . 

Bamen, Losung der Eeserven im Samen 

'2.52.. ■■■■ 

Sammelkristallisation 15. 

Sandboden 48. 

Sandpflanzen 161. 

Saponin 6. 

Baprophjten 301. 

Sattigungsdefizit 21. 

Bauerstoff, aktivierter 345, 363, 365. 

— EinfluS auf Atmung 342. 

auf Blutung 99. 

auf Garung 359. 

auf Wasseraufnahme 61. 

auf Permeabilitat 36. 

— locker gebundener 210, 262, 359. 

— naszierender 423. 

— Scbadigung Anaerober durch B. 370. 
Bauerstoffreserve 369. 
Sauerstoffubertragung durch fluor. Farb- 

stoffe 192. 

Baugkraft, absolute und relative 67. 

— bei Halophyten 85. 

— inhoraogene* 91, 105. 

— Messung 57, 91, 92. 

— Eegulation 58. 

— der BchlieBzellen 77. 

— des Bprosses 11 2, 122 f. 

— der Wurzel 56, 58. 

Saugwurzeia 53, 

Saureamidverkettung 241. 
Saureausscheidung der Wurzeln 157, 
Sauren als Aktivatoren von Enzymen 
■ 272. .. 

— Entgiftung durch Salze 37. 

— organische 4, 333, 336, 303. 

— EinfluS auf Permeabilitat 41. 
Saureresistenz von S-Bakterien 383, 
Schardingers Enzym 366. 
Schattenpflanzen, Assimilation 327. 
Schiebehyphen 410, 

Schizophykoerythrin 225. 

SchlieiSzellen 70. 

— Inhaitsstoffe 76. 

Schleim 12. | 

— bei Carnivorie 327. 

-~™ als Schulz gegen Wasserverlust 83. 

— als Eeservestoff 277, i 

Bchleimpilze 11, 18. » 

Schiuff 49. I 

Schraubengefa6e 118. 

Schiitzsche Eegel 267. 

Schulz, gegenseitiger von HIhrsfcoffen 
306, 313, 372. 

Schutzkoiloid, Humus als Sch. 152. i 

Bchutzstoffe 320. ' 


I Schwarzerde' 152. 

I Bchwefei 138. . 

I — Assiiniiation ' 251. 
i — Ausscheidung 383. 

: Bchwefeibakterieo 379. 
i — rote 384.- 

i Bchwefelbieireaktio'o 240,' 241. 
i Bchwefelkoriichen 379. , 

' SchweMsaures Ammonium als Diiiiger 
! 238. 

I . Schwefelsaure Baize als Nahrstoffe 138.. 

} Bchwefei wasserstoff 354, 371, 378, 379, : 

' Bchwefiige Baure 3.i4. 

' Bchwellperiode bei Baomen 121, 
Schwermetalle, Wirkuiig auf Enzyme 261.,. 
Bcute.llum'284, ^ ^ ■ 

Bedimentargesteine 148. 

Seegraser 161. 

Seestrandskiefer, Kaikfeindliehkeit 165, 
Seewasser, Aikalilfit 163. 

— ala balanzierte Losung 38. 

Seifen 12. 

Sekretionsdiastase 26S. 

Sekundarreaktion bei Kohlensaureassimi- 
lation 192. 

Sekundarteilchen 15. 

Seibstentieerung des Endosperms 272. 
Selbstgariing der Hefe 352. 
Seihsthydriening 367, 

Belen 143, 383. 

Seleuid, Belenit 383. 

Semiarkles Klima 152. 

Semihumides Klima 152. 

Semi permeabilitat 16. 

Senebiersche Glocken 220. 

Sen foie 5, 251. 

Sensibiiisator, Chlorophyll als B. 228. 
Septum, mukiperforates 70. 

Serin 241, 250. 

Serpen tin pi Ian zen 162. 

Skeiett des Bodens 50. 

Slchtbarkelt, uUramlkroskopische 14. 
Slebrdhren, Fiinktion 287, Ml. 

Silicium 143. 

Bkato! 378. 

Bolanin als Beizstoff 342. 

Bolare Energie, Verwerfcung 231. 
Solarisalion 196, 211, 

Sol 14, 15. 

Sonnenpflanzen, Assimilation 321. 
Sorbliislur© 295. 

Sorbit 373. 

Borboae 373. 

Spaltbreite 74. . . 

Spaltoffnungen 70. 

— Entwicklung 209. 

— und Lichfc 224, 

— und Eohlenftfiure 205. 

■— Nachweis der Oeffnungsweifee 77. 

— und Transpiration 70 f. 

— von Sonnen- und Schattenpflanzen 72., 
Spaltdffnungsspiel und AuBenwelt 78. 

^ — abhangig von der Turgmzen* da^ ’ 
Blattes 80. 

Spann ung im Protoplasma 345. ■ 
Speicherirachelden 116. 
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Spektralbezirke, Abgieicliiiijg auf gleiGlie 
■ Intensitat 218. 

— Wirkurig auf Assimilation 219. 
Spezialisten 304. 

Spezifizilat der Enzyme 266. 
‘Sphagnumwasser, EinfluB auf Guttation 
103,. 

■Sporangiolenpilz 404. 
■Siabehendoppeibrecliung 256. 

Starke 255, 256. 

— losiiclie 313, 323. 

~ in ScbiieiSzellen 76. 

■Starkebaume 296. 

Btarkeblatter 194. 

Starkebiidung aus Zucker usw. 188. 
aus mebrwertigen Aikoholen 219, 221. 
keine aus Amyiosen 188. 

— lokalisierte 182, 189. 

— im Spektrum 219, 221. 

Btarkeformel 257, 258. 

Starkehydroiyse 267. 

Starkekleister 255. 

Starkenacliweis 187. 

Slarkesamen 342, 416. 

Btarkezellulose 256. 

Statice, osmotischer Wert 30. 
Stearinsaure 271. 

Steighohe 113, 

Stenolyse 345, 423. 

Btereoisomerie 305, 355. 

Btickoxyd, -oxydul 371. 

Stickstoff, Hydrierung 395. 

— im Urges tein 235. 

Stickstoffaquivalent 245. 
Stickstoffaufnahme 237. 

Sticks toflbedarf der Heterotrophen 306. 

— der Pilze 306. 

Stickstoffbindung 394, 403—406, 409. 

— durch Leguminosen 399. 

— durch Bact. radicicola 402. 
Stickstoffdiingimg 237. 

Stickstoffgehalt der Boden 237. 
Btickstotfgehalfc des Humus 151. 
Btickstoffgewinn 235. 

Stickstoffhaltige Reserven im Samen 273. 
Sticks tofthaushalt im Meer 236. 
Stickstoffqueilen fiir Hefe 352. 

— der Plianzen in der Natur 235. 
Stickstoflverbinduugen, Aufnahme orga- 

nischer St. 249. 

Stickfetoffveriuste 235. 

Stoffaufnahme, elektrische Theorie 44. 

— Haftdrucktheorie 43. 

— Lipoidtheorie 41. 

Stoffiiche Einfliisse auf Atmung 341. 
Btoffvranderung 283. 

— in Holz und Einde 290. 

Stoffwechsel 2. 

Stomata s. Spaltoffnungen. 

Streckersche Syn these 247, 

Stroma der Chloroplasten 176. 

— der Btarkekorner 257. 

Strome, elektrische 422. 

— Mem brans trome 423. 

Strontiumsalze 140. 

Eindringen in die Zelle 33. 


439 

Struktur ' 'der ^ lebenden Bubstanz und 
Atmung 345, 

■ Suifit, Festiegung' von Acetaldehyd durch 

S. 354, 359. 

Sylvin 16^ 

Symbiose 400, 402, 403— 411. 

— zykiische 403, 422. 

Synkyanosen 411. 

■ Syn these, asymmetrische 266. 
Bynihetisierende Enzyme 266, 314. 
Bublimat, Wirkung auf Diastase 263. 
Submikronen 14, 15. 

Sukkulenten, nachtliche Sauening 336. 
Bukkulenz 161. 

Suifonai 33. 

Suifatase 301. 

Sulfate als Nahrstoffe 139. 

— Reduktion 371. 

Sumpfboden 49. 

Buperoxyde 364. 

Superphosphat 168. 

Suspension 14. 

T. 

Takadiastase 258. 

Takasaccharase 266. 

Tannase 264, 299, 312. 

Tanne, Bewurzelung 52. 

Tannenmistel 321. 

Tannin 6, 333, 306. 

Tau, Aufnahme 62. 

Taurin 301. 

Temperatur und Assimilation 211, 330. 

— Atmung 330, 340. 

— Blutung 99. 

— Enzym wirkung 262. 

— Pilzeruahrung 304. 

— Baurebildung 334. 

— Wasseraufnahme 59. 

— Welken 65. 

Temperaturkoeffizient bei Kohlensaure- 
assimiJatiott 213. 

— bei Atmung 340. 

Tern peratursch Welle, untere, fiir Assi- 
milation 213, 214. 

Tetrathionat 382. 

Theobromin, Theophyllin 250. 
Ihermophile 329, 332, 362, 376, 417. 
Thermophore 420. 

Thioaminosaure 241. 

Thionsaurebakterien 383. 

Thiorhodaceen 384. 

Thiosulfatoxydation 382. 
Thiosulfatreduktion 371, 

Thomasschlacke 168. 

Thymin 243, 251. 

Tierieben im Boden 154. 

Ton 149. 

Tonboden 48, 

Tonerde, koiloidale Losung 15. 

Tonzelle, Pfeffersche 20, 

Torlmoos, Kalkfeindlichkeit 164. 
Totungstemperatur (Enzyme) 362. 

Toxine 322. 

Trachee, Tracheide 117, 119. 



440 /' ' ■ ■ ■ ■ Register. 


Tragetj kolloide der Enayme ' 261. 
Traospiration 65.. 

— von Baiimen 109. 

— von Focus 88. 

— inn ere 72. 

— kutikulare iind stomatare 72, 

— Nutzen 86. 

— relative 81. ■ . 

Transpirationskoeffizient 85. 
Transpirationskraft 68. 

Transpirometer 67. 

Trehalose 332, 351. 

Triaeetin 313. 

Triamylose 258. 

Trianea 40. 

Trichite 258. 

Triebwurzeln 53. 

Triolein 313. 

Triosephosphorsaure 356. 

Tripalmitin 313. 

Tristearin 313. 

Trockengewicht, Vermindernng bei At- 
mung 324. 

Trockenhefe 356. 

Trockenkultur 291. 

Trube Medien 176. 

Trypsin, Tryptase 274, 316, 317. 
Tryptophan 4, 241, 292, 358. 

Tryptopbol 358. 

Tiipfel, Bedeutung fiir Stofftransporfc 287. 
Turgor 21. 

Turgordehnung 57. 

Turgordruck 21, 57. 

Tyrosin 4, 241, 292, 307, 352, 358, 375. 

— Abbau 339. 

Tyrosinase 364. 

Tyrosol 352. 

U. 

Uitrafiltertheorie 43. 

Ultramikronen 14. 

Ultramikroskop 14, 15. 

Ultra violette Strahlung, Absorption dutch 
das Blatt 177, 

Bedeutung fiir Assimilation 219. 

Wirkung auf Leuchtbakterien 421. 

Uracil 251. 

Uransalze als Katalysatoren 335. 

Urease 275, 378- 

Urethan, EinfiuB auf Assimilation 193, 
' 211 , 

~ — - auf Nitritbildung 390. 

Urgestein 149. 


Vakuole 8. 

Valeriansaure 314, 374. 

Valin 240. 

Vegetationsboden 150. 

Veranderung der Flasmapermeabilitat, 
regulatorische 34, 

VeratmuDg, unvollstandige 334. 
Verbrennungswarme der Starke 258. 

— des Eohrzuckers 352. 


Verbrennungswert der Garprodukte 352. 
Verclaimngsenzyme 12. . 
VerdaiHingszellen 405. 

Veresterung von Alkoholen 358. 
Vergarungsformen 355. 

Verholzung 118, 311. 

Vernin 250. 

Verschiebuog der spektralen Empfind* 
lichkeit 190. 

Verschleimung des Bodens 153. 
Verschwemmiingsboden 149. 
Verwittening, physikahsche nod chemi- 
sche 148. 

Vicilin 242. 

Viskositat 16. 

Vitalistische Theorie des Saftsteigens 129. 
Vitamlne 358, 

Volomanderung des Plasmas bei Plasmo- 
lyse 22. 

Volummoiare Losung 26. 

Volutin 5, 323. 

Voivocineen 309. 

Vorhof der Bpaltoffnung 75. 


W. 

Wachse 4. 

Wachstumsenergie iind -okoiiooiie S25. 
Wage zoni Nachweis der Transpiration 
: 66 . 

Wahlvermogen 132. 

WatdbaumeT Mykorrhiza 408—410. 

; Waidboden, Mykorrhiza 407. 
j Wanderung der Kohlehydrate 288. 

— der EiweiOstoffe 289. 

: Wanderstoffe 253. 

Warme 414. 

Warm een t wickl u ng 4 1 5 ^ -4 1 7 . 

— bei Atmung 417 f. 

— bei alkoboiischer UfiruDg 353, 419. 

: — bei NiirifikatioBi' 389. . . , . 

— bei Milchsinregarung 374. 

■: — ■ Verlanf ■ 418.' ■ 

I Wasser, Biidung bei Atmung 332. 

; — als Eeservestoff 270. 
j — Kolle bei Verwittening 149. 

I — Verbrauch bei Assimilation 186. 
j Wasseranlagening 365. 

! Wasseraufnahme 47, 

' Wasserbewegiing, Geschwindlgkeit 160. 

— als Quelle elektrischer Str6me 422. 

I Wasserbiknz 8. 

! Wasserdampf, Menge des abgegebenea 48. 

I Wasserdrusen 104. 

Waf^serentziig, Wirkung auf SehlieSzellen 
76, 

Wasserffihrung 50. 

! Wassergehalt 6. 

- — und Atm ling 34L 
Wasserkapazitfit 50. 

' Wasserkultur 134. 

Wassermenge, bei der Transpiration ge- 
hobene 109* 

Waaserpflanzen, Wurzein der 150, 
Wa88er«*paliung 364. 

Wassers^peicher 116. 
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Wasserstolf als Akzeptor 365, 374.' 

— Oxydation 392. 

'nasziereader 423. 

Wasserstoffgarang der ZelMose 375. 
Wassfetoffvereciiiebiing 366. 
Wasserstoffzahl'lO. . 

— and PflanzenyerbreltUDg 167. 
Wasserverbrauch bei Assimilation 186. 
Wasserverdunstiing' 221. ■ 
Wasserverscbiebung in der Pflanze 89. 

— in der Zeile 90. 

Wasserstoff, aktivierter 345. 

— Bildung bei intramoiekularer Atmung 
344. 

— Eingreifen bei der Assimilation 190. 
Wasserstoffakzeptor 346. 

Water requirement 85. 
Wattstrandpflanzen 143. # 

Webersches Gesetz 168. 
Wechseiwirtschaft 168. 

Weinsaure 4, 333, 336, 377. 

Welken, AbMngigkeit vom Wassergehalt 
56. 

Welknngskoeffizient 56. 

Wert, osmotischer 23. 

Widerstande in den Leitungsbahnen 120. 
"Wtnd, Bedeutung fur Transpiration 74. 

— elektrischer 88. 

Windstarke 82. 

Winklers Methode der Oo*Bestimmung 
172. 

Wirkungsfaktor 139. 

Wunden, EinfluB auf Blutung 100. 

auf Permeabilitat 36. 

Wundparasiten 319. 

Wundreiz 36. 

Wurzel, Lange 53. 

— Unterschiede im humiden und ariden 
Klima 149. 

Wurzelausscheidungen 155, 299. 
Wurzeldruck 97, 100. 

— Bedeutung fiir Saftsteigen 111. 
Wurzeihaare 54, 156, 159. 

— Infektion 401. 

Wurzeihoschen 156. 

Wurzeloberllache 52. 

Wurzelsaugung, aktive 103. 
Wurzelsekrete 299. 

Wurzelsystem 51. 

— bei Carnivoren 318. 

Wurzel verzweigung, abhangig von Boden- 
quaiitat 160. 

X. 

Xanthophyll 178, 

Xanthoproteinreaktion 239, 241. 
Xerophyten 82. 


' :'Xylase 322. , ,, 

Xylose 4, 270, 304, 409, 

■/'■'Zv' „ '■ 

■ Zexn 243. 

Zeitfaktor ' 212. 

Zeitwert der, Enzym.wirkung ,261. ; , 

Zelle, Bau der Z. 7. 

Zellhaut 8. 

Zellkern 8, 18, 41. 

Zeilobiase 376. 

Zellobiose 270, 299, 376. 
Zeilobioseanbydrid 270. 

Zeliosan 270. 

Zeilsaft 9. 

ZeUulase 376. 

Zelluiose 9, 264, 269, 376, 397. 

— Abbau durch Piize 311. 

— - — durch Bakterien 375. 

— Ausgangsmateriai fur Humus 151. 

— Formel 270. 

Zellwand, Permeabilitat 45. 
Zeiiwanddruck 57. 

Zeolith 153. 

I* Zerknitterung der Zellwand 65. 
Zersetzung. chemische im Boden 148. 
Zimtaldehyd 354, 

Zimtalkohol 354. 

Zimtsaure als Nahrstoff 306. 

Zink als Reizstoff 146, 325. 

! — in GlasgefaBen 137, 334. 

' Zitronensaure 4, 335. 
j Zone, niederer, mittlerer, holier Intensitat 
I bei Assimilation 217. 

I Zoochlorellen und Zooxanthellen 412. 

! Zucker als Assimilat 195. 

I — hemmt Assimilation 193. 

! — EinfluS auf Nitriiikation 390, 391. 

— Garfahigkeit 351, 

— steigt im Holz 290, 

— als Pilznahrstoff 302. 

— als Plasmolyticum 34. 

— in Schlie^zellen 76. 

Zuckerbildung, oxydative 338. 
Zuckerblatter 188, 194. 

Zuckerkohle, Adsorption an Z. 345. 
Zuckersulfitverbindung 354, 
Zugspannung des GeiaSwassers 91, 
Zustandsgro&en, osmotisehe 56. 
Zwergsirauchformation 151. 
Zwischenprociukte bei der alkoholischen 

Garung 353. 

Zwischentrager 366. 

Zwischenreaktionen bei COg -Assimilation 
228. 

Zymase 356, 363. 

Zymogen 262, 272. 

Zymojphosphat 356. 


?romjBaannsciie Bucaarucicerei (Kermanti Fohle) in Jena. — 5iS6 


'Terlag* Tout. OiistaT Fls^lier in. Jeiia* ' 

'~Die~Pr^is^ir die anuezemen Biicher sind in Goldmark angegeben. Preisdnderangert, besonders bei 
gebandeneri Biichern far die Einbdnde, bleiben vori'ehalten* Naeh dem Aasiaizd erf oigt Berechnung 

. in Dollar, 


likroskopiscfies D,rogeiipraktlkullfl. in Anleimiing an die 5. Aiisgabe des 
deiiteciieii Arzneibiicte.- Von Wilhcim BeBecke, ad. Prof. ; a, d. PniV. Berlin. 
, . Mifc 10^ ?om Verf. gezeiclineten Abbiid. Yl, 95 S. gr. 8*^ 1012 OmPB.— ,^geb. 5. — 

Ans pharmazeutischer XJnterfiehtstatigkeit entstandeii, verfolgt das Praktikam. ein 
durebaus praktisches Ziel: es gibt eine kurze imd iibersichtliche Barsteilang der mikro* 
skopischen Cbaraktere der wiebtigsten Drogen in Wort and Bild, welche den Studenten 
orientieren soli iiber die mikroskopiscben Merkniale der Brogen, zii deren genanerer Bureb* 
arbeitnng die Zeit ini Kolieg nicbt reicbte. Bariiber blnans wird es aber ancb von Apo- 
thekern als ein Atlas zum deutsehen Arzneibueb benntzt werden. Die Abbildungen bat 
der Verfasser stmtiiob selbst nacb der Natur gezeicbnet. 

Zeitscbr. f. TJntersucbung derJSTahrungs- n.GennBinittel. Bd. 26, H. 2: 
Das knappe, fur den Gebraucb in Unterricbtskursen oder 'aucb in der Apotbekerpraxis 
zum Nacbacblagen sehr geeignete Bnch ist wobl das beste verscbiedenen abnlicken 
nacb der Einfubrung der Puiveruntersudiungen ersebienenen Werke. Es empfiehit sicb 
erstens durch die praktisehe Enappheit des Textes, sodann aber auch durch die vielen 
Abbildungen, die, obne die vieifach geiibte Versebdnerung wirklich nur das zu 
Sehende und Y^iehtige wiedergeben. — Einige tecbnische Angaben (Untersucbungsfiiissig* 
keiten, Mazeration, Bleichung, Mikroehemie und MeBmetbodik) mit sehr geschickten, 
knappen Daten leiten das Buck ein. Es folgen die iiblichen Bestbnmiingstabellen der 
Pulver von Drogen. Xn der Untersuchung der behandeiten 100 Drogen "elit die Anatomie 
der Oanzdroge siets vorauf, insbesoudere, soweit sie zur Erkennung dn ’ * '>tzt 

aber auch hier der Text zur Abbildung den Text uberbaupt 
vorkommenden Pulver ergiinzen nur das Vorbergehende im n.-** 
bolungen bti verwandten Objekten, anatomisebe Selbstverst^ndlio}- 

Die groBe Einfacbheit muS diesem Buck als besondere Ecupfebl g ...» .n Ge »raucb 
dienen. To b ^er. 

Pharmazeiitiscb e Zeitung, 1912, Nr. 69: ... In dem Biiobe llegt eine 
tucbtige Arbeit vor, die ibre Aufgabe wobl zu erfiilien geeignet erbcheiut. . , . 

. , S i e d i c '' '^blendorf. 

Lehrbuch der Pharmakojnosie. Von Dr. George Karsten, 0 . 5. Prof. a. d. 
Univerbitat Haile a. und Dr. Wilhelm Benecke, o. o. Fiof. t d. Uiiivers. 
Munster i. W. Dritte, voilstiindig u zngearbeitete Aufiage von G. 
Kars tens Lehrbuch der Pb armakognosie. Mit 544 zum Teii farbigen Abbiid. 
im Text. VI, 308 gr. 8^^ 1920 Gmk 7.---, geb. 9.— 

In halt: HLtorische Uebersicht der Brogenkunde. — 1. Krjptogamen. — 
IL Ptcridophyten. — 111. Bamenptlanzen. J. Kbizome und ’Wurzeln. 2. Knollen, 
B. Hdlzer. 4 Einden. 5. JBlattdrogen. 6. Krauterdrogen (Herbae). 7. Blitten. 

8. Friichte und Bamen. 9. Haare und Driisenhaare. 10. Gallen. IL Amylum. 
12. Eohstoffe (Milchsafte, Extrakte, Manna und Gummi, Traganih und iSaccbarum, 
Kampfer, Harze).- Uebersichtstabeilen iiber die wichtigsten Drogenpulver, -» Eegister. 

Pharmazeut. Zeitung. 1921, Nr. 16; .. . Das Work ist schon langsfe zu eibem 
unentbehrlicben Handbuch geworden, so daB es Eulen naeh Atben tragen bieBe, darliber 
noeh ein WcTrt des Lobes zu verlieren. Es ist fur diesen Teii der Wissenschaft eben das 
grundlegende Werk. Dr. B. M. 

• LBhrbuch der Botanik fllr Iloebsefaiileii* Begrundet 1894 von Bd. Strashiirger, 
P. Noli, Hi Schenck, A. P. Wilh. Schltnpcr. Sechzehnte, umgearbeitete 
A ullage, bearbeitet von Prof. Br. Hans Emitting, Bonn, Prof. Br, Ludwig 
J o s t , H eidelberg, Pj of. Br. Heinrich Bchenck, Barmntad t, Prof. Dr. 
George Kars ten, Halle- Wittenberg. Mit 844 zum Teii farbigen Abbiid. im 
Text. VIII, 685 S. Lex. 1923 , ' Gmk 9.—, geb. 11.— 

Pbarmazeutiscb e Zeitung. 15. Juni 1921; . . . Deber dieses Werk, das zu 
den wesenbaftesten der botanischen Untemehtsliteratur gebort, kann ke!n Lob gesagt 
werden, das nicbt Wiederbolung fruherer Anerfcennung ware. Jedem Studierenden, dem 
es ernst ist mit seiner Diszlplin- wird es Fuhrer sein, den er siets neben den foestea 
anderen pUdagogischen Arbeiten auf diesem Gebiete wird beniitzen mussen. Es gibt kein 
zweitcs Bucb, das so umfassend alle Disziplinen der Botanik niebt nur im Deberbliek 
zeigt, sondern aueh in ibre Tiefen fuhrt. . . Die Betoming der offiziellen Pflanzen 

maeht die Arbeit aucb fiir die Pbarmazeuten und Mediziner zum erstklassigen Nach- 
scblagewerk. Dr. E. M. 


